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Dieser Bericht will die neueren Erkenntnisse über die Evolution der Angio-
spermen darstellen und Forschungsaspekte aufzeigen. Die Auffassung von der 
natürlichen, also phylogenetisch orientierten Gliederung der Angiospermen 
( - Magnoliophytina) hat, wie auch bei anderen Pflanzengruppen, in den letz-
ten Jahrzehnten einen erheblichen Wandel erfahren. Dies läßt sich leicht aus 
den Darstellungen in den Lehrbüchern entnehmen. Um hier nicht eine Viel-
zahl von Definitionen aller im Verlauf der Darstellung auftretenden Familien, 
Reihen (- Ordnungen) und Unterklassen wiedergeben zu müssen, wird dazu 
auf die Systematik der Angiospermen im bekannten "Strasburger" (Lehrbuch 
der Botanik für Hochschulen), bearbeitet von EHRENDORFER (1977), verwiesen. 
Diese Übersicht schließt sich hauptsächlich an die Entwürfe zur systematisch-
phylogenetischen Gliederung von T AXHTAJAN, CIlONQUIST und DAHLGIlEN an. 
Von diesen Autoren sowie von THOIlNE und STEBBINS sind im Verlauf des letz-
ten Jahrzehnts mehrere Versuche zu einer natürlichen Gliederung der Angio-
spermen publiziert worden: CIlONQUIST 1968 und 1981; DAHLGIlEN 1980 und 
1983 sowie in YOUNG und SEIGLEIl 1981; STEBBINS 1974, TAXHTAJAN 1973 und 
1980; THOIlNE 1976 und in YOUNG und SEIGLEIl 1981; sowie die Darstellungen 
in JONES und LUCHSINGEIl 1979. Eine ausführliche modeme Bearbeitung der 
Systematik der Monocotylen haben DAHLGIlEN und CUFFOIlD (1981 a) heraus-
gegeben. Auf diese Übersichtsarbeiten wird im folgenden Bezug genommen, 
ohne sie in jedem Einzelfall gesondert zu zitieren. 
Grundlagen der Stammesgeschichtsforschung und ihre Anwendung auf 
die Angiospermen 
Die Stammesgeschichtsforschung hat die Aufgabe, die Abstammungsverhält-
nisse der heute lebenden Arten soweit wie möglich aufzuklären und in Stamm-
bäumen darzustellen. In die Stammbäume sollen außerdem die bekanntgewor-
denen Fossilreste aufgenommen werden, soweit ihr Erhaltungszustand eine 
Zuordnung erlaubt. Die phylogenetische Forschung muß aber stets von den 
rezenten Arten ausgehen; Fossilien können nur durch Methoden der verglei-
chenden Anatomie und Morphologie, also durch das Auffinden von Homolo-
gien, in das System eingeordnet werden. Das ganze natürliche System ist 
begründet in der Homologieforschung an heute lebenden Arten. Die Aufklä-
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rung der Stammesgeschichte der höheren Pflanzen ist daher auch nicht an die 
Anzahl von vorliegenden Fossilfunden gebunden, sondern vor allem von der 
Erkennung der Homologien und ihres systematischen Wertes abhängig. 
Unentbehrlich sind die Fossilien allerdings, um einen Stammbaum in die geo-
logischen Zeiträume einzuordnen. 
Alle heute existierenden Arten sind Nachkommen von Arten der Vergan-
genheit. Eine Vermehrung der Anzahl an Arten erfolgt durch den Vorgang 
der aufspaltenden Evolution. Wenn man in die geologische Vergangenheit 
zurückgeht, muß man deshalb Arten fjnde~. die Vorfahren immer größerer 
Gruppen heutiger Arten sind. Auf dieser Uberlegung beruhen alle üblichen 
Darstellungen von Stammbäumen. 
Die Homologieforschung, die zur Aufstellung des natürlichen Systems der 
Organismen geführt hat, ist möglich und sinnvoll, weil in der Evolution 
Grundstrukturen erhalten bleiben. Das Auffinden dieser konstitutiven Merk-
male und ihre richtige Homologisierung ist die Grundlage der Systematik. Die 
Merkmale wurden bisher vorwiegend dem Bereich der Anatomie und Mor-
phologie der Organismen, teilweise auch der Genetik, vor allem Cytogenetik, 
entnommen. Zunehmende Bedeutung gewinnen heute Merkmale aus den Ge-
bieten Physiologie, Biochemie, Ökologie, Parasitologie und Biogeographie 
(vgl. KUll 19n). Bei der Artaufspaltung gehen die einzelnen Merkmale entwe-
der unmittelbar auf die Nachfolgearten über, oder sie verändern sich. Manche 
Merkmale behalten ihren ursprünglichen (primitiven) Charakter bei, andere 
werden durch Adaption verändert. Die mosaikartige Verteilung der Merkmale 
ermöglicht es, zu erkennen, daß eine bestimmte Artengruppe aus einer Stam-
mesart entstanden ist. Ihre Vertreter müssen nämlich bestimmte abgeleitete 
(apomorphe) Merkmale gemeinsam haben. die nur in dieser Gruppe auftreten, 
weil sie bei der Stammart aller Arten der Gruppe entstanden sind. Es sind Syn-
apomorphien dieser Gruppe. Hingegen erlauben die primitiven (plesiomor-
phen) Merkmale keine Rückschlüsse; sie sind von der Stammart her unverän-
dert erhalten geblieben. Eine Anhäufung vieler primitiver Merkmale bei einer 
Artengruppe ist daher kein Beweis für deren phylogenetische Zusammenge-
hörigkeit. 
Die Anpassung der Arten an eine sich verändernde Umgebung erfolgt durch 
Selektion auf der Grundlage der eingetretenen Mutationen. Die Möglichkeiten 
sind dabei durch vorhergegangene Adaptionen begrenzt; diese verursachen 
eine "evolutionäre Kanalisation" (STEBBINS 1974). Ein Erfolg in der Evolution 
zeigt sich entweder in der Erhaltung einer Art bzw. Gruppe über lange geolo-
gische Zeiträume hinweg (im Extremfall entstehen "lebende Fossilien"). wobei 
es auch oftmals zu einer weiten geographischen Verbreitung kommt. oder aber 
in einer ausgeprägten Radiation, die zur Bildung zahlreicher neuer Arten 
führt. die sich unterschiedlich weiter adaptieren können. 
Bei den Blütenpflanzen haben sich die verschiedenen Adaptionen. die vege-
tatives Wachstum, Sicherstellung der Bestäubung und Befruchtung und Samen-
verbreitung betreffen, offenbar weitgehend getrennt voneinander entwickelt. 
Vermutlich liegen ihnen ganz unterschiedliche Genkomplexe zugrunde (STEB-
BINS 1974), die wenig miteinander zu tun haben, so daß die Selektion weitgehend 
getrennt daran angreifen kann (vgl. KUll 1975). Dies muß zu einer extre-
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men Mosaikevolution führen (STEBBINS 1974), was die außerordentliche 
Heterobathmie der Merkmale bei Angiospermen (TAKHTA]AN 1973) erklärt. 
Mehrfach erfolgte bei den Angiospermen eine Anpassung an ganz verschiedene 
ökologische Bedingungen: erstmals nach Entstehung der Angiospermen (vgl. 
unten), später innerhalb einzelner Gruppen in ähnlicher Weise erneut. Da nun 
die Zahl möglicher Anpassungen zumindest im morphologisch-anatomischen 
Bereich relativ begrenzt ist, sind Vorgänge der Parallelevolution und der Kon-
vergenz zwischen Arten ganz verschiedener Gattungen und Familien häufig. 
Diese Erscheinungen erschweren die Homologieforschung außerordentlich; 
auch heute sind mit Sicherheit viele der Konvergenzen und Parallelentwick-
lungen noch nicht erkannt, sondern werden fälschlich als Homologien (Syn-
apomorphien) und damit als Beweis einer phylogenetischen Zusammengehö-
rigkeit angesehen. Fast alle neueren Änderungen in der Angiospermen-Gliede-
rung beruhen auf dem Nachweis falscher Homologisierungen. Beispielsweise 
wurden früher zahlreiche Wind~.estäuber als "Amentiferae" zusammengefaßt. 
Heute wissen wir, daß sich der Ubergang von der ursprünglichen Tierbestäu-
bung zur Windbestäubung vielfach getrennt vollzogen hat. (Eine sekundäre 
Rückkehr von der Wind- zur Tierbestäubung, wie sie bei Ficus vorliegt, ist viel 
seltener. Sie zeigt aber, daß "einfache" Evolutionsvorgänge reversibel sein kön-
nen.) Die extreme Mosaikevolution der Angiospermen hat eine weitere Folge: 
Zwar sind die Gattungen einer Familie durch bestimmte Merkmale charakteri-
siert und ebenso gibt es Familien-Merkmale, welche verwandte Familien tren-
nen; aber beim Vergleich vieler verschiedener Familien stellt man fest, daß fast 
jedes Merkmal, das zur Kennzeichnung von Familien oder Reihen verwendet 
wird, in anderen Gruppen auf der Ebene der Gattungen oder gar der Arten 
variiert (STEBBINS 1974). 
Die Ausbildung unterschiedlicher morphologischer Merkmale, ausgehend 
vom gleichen Grundbauplan, ist vor allem verursacht durch Mutationen im 
Bereich der genetischen Regulationssysteme (vgl. KULI. 1975). Offenbar wird 
dann durch solche Mutationen das Programm (das zeitliche Muster) der Akti-
vität von Genen verändert. Die Ausbildung von Merkmalen, die auf einfachen 
Veränderungen dieses Entwicklungsmusters beruht, ist sicherlich reversibel. 
Solche Merkmale sind daher als kennzeichnende apomorphe Merkmale wenig 
geeignet. Die Ausbildung mancher anderer Merkmale erfordert hingegen grö-
ßere Veränderungen im Genom und eine Beteiligung vieler Gene; derartige 
Merkmale sind vermutlich viel weniger leicht reversibel. STEBBINS (1979) hat 
auf der Basis derartiger Überlegungen für einige wichtige Merkmalskomplexe 
angegeben, wie gut oder schlecht sie reversibel sein dürften. Leicht reversibel 
und daher als Synapomorphien von geringem Wert sind: baum- oder strauch-
förmiges Wachstum; Internodienlänge; Blatt- und Blütengröße. Weniger gut, 
aber immer noch nicht selten reversibel sind: Anzahl der einzelnen Blütenor-
gane in der Blüte; morphologische Übergänge zwischen verschiedenen Blattor-
ganen reproduktiver Sprosse. Kaum reversibel sind: eingetretene Spezialisie-
rungen des Gefäßsystems (allerdings ist ein Verlust einfacher Tracheen in pri-
mitivem Holz denkbar, vgl. YOUNG 1981); die typische Phlo~.mdifferenzierung 
der Angiospermen; die Fusion von Blütenorganen und der Ubergang zur rein 
krautigen Wuchsform mit Verlust des sekundären Dickenwachstums. Wenn 
Jb. Ge.. Naturkdt. Württ. 118 (1983) 
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daher aus krautigen Formen erneut verholzte Arten entstehen, kommt es zu 
einem andersartigen Dickenwachstum. Dies zeigen Palmen, Dracaena, Bam-
busgräser, holzige Compositen, Lobelien, Phytolaccaceen und Chenopodia-
caen. Dagegen ist der Übergang von der biennen zur annuellen Lebensform 
ohne weiteres reversibel. Viele Einjährige können bei Verhinderung der Blü-
tenbildung mehrere Jahre alt werden, und bei manchen zweijährigen Arten 
beobachtet man unter Streß eine annuelle Entwicklung (z. B. Verbascum: 
NAGLSCHMID et al. 1982). 
Möglichkeiten und Verfahren der phylogenetisch orientierten Systematik 
Die systematische Gliederung einer Organismengruppe soll deren Phyloge-
nie möglichst genau wiedergeben. Dies ist das Grundprinzip jeder .. natürli-
chen" Systematik. Dennoch gibt es heute drei verschiedene "Schulen" der 
Systematik- und somit Phylogenie-Forschung: die phänetische, die evolutionä-
re (oder evolutionsbiologische) und die cladistische (oder konsequent-phyloge-
netische) Systematik. 
P h ä n e t i sc h e S y s te m at i k: Die Klassifizierung erfolgt aufgrund der 
Summe aller untersuchten Ähnlichkeiten zwischen den Arten. Ob diese Ähn-
lichkeiten durch Evolution zustande gekommen sind, spielt dabei zunächst 
keine Rolle. Die phänetische Systematik ist daher "theoriefrei"; es erfolgt keine 
Gewichtung von Merkmalen und keine phylogenetische Vorüberlegung geht 
in diese Klassifikation ein. Um phylogenetisch relevante Ergebnisse zu erhal-
ten, müssen aber sehr viele Merkmale verglichen werden (im nicht erreichba-
ren Idealfall allel). Ein plausibler Stammbaum ist nämlich nur zu gewinnen, 
wenn Konvergenzen nicht ins Gewicht fallen. Die phänetische Systematik 
kann sehr gut mit numerischen Methoden arbeiten; tatsächlich gelangt die 
sogenannte numerische Taxonomie zu phänetischen Gliederungen. Für die 
Großgliederung höherer Pflanzen hat das Verfahren nie Bedeutung erlangt. 
Eine phänetische Gliederung der Dicotylen haben YOUNG und WATSON (1970) 
vorgelegt; sie ist ohne Wirkung geblieben. 
E v 0 I u t ion ä reS y s t e m a ti k: Eine zusammenfassende Übersicht über 
die Methoden fmdet man bei MAn (1981) sowie in den evolutionsbiologischen 
Standardwerken (z. B. MAn 1967). Es sind dies die klassischen Verfahren, die 
zur Aufstellung und fortlaufenden Verbesserung des natürlichen Systems 
geführt haben. Die evolutionäre Systematik geht von der Voraussetzung aus, 
daß Phylogenie stattgefunden hat. Diese soll durch Homologieforschung unter 
Wertung der Merkmale rekonstruiert werden. Zunächst müssen daher Kon-
vergenzen und Ergebnisse einer Parallelevolution erkannt werden, so daß sie 
für die weiteren Überlegungen außer Betracht bleiben können. Alle festgestell-
ten apomorphen Merkmale werden zur Beschreibung der phylogenetischen 
Verwandtschaft herangezogen und auch quantitativ gewertet. Dadurch wird 
das Ausmaß der evolutiven Veränderung in ~en einzelnen Entwicklungslinien 
(die Zahl der Autapomorphien) mit in die Uberlegungen einbezogen. Außer-
dem werden auch plesiomorphe Merkmale zur Charakterisierung von Taxa 
Jh. Ge.. N .. urkde. Wün •. 138 (1983) 
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verwendet. Alle biologisch interessanten Gesichtspunkte können im Rahmen 
der evolutionären Systematik zur Klassifizierung herangezogen werden. 
Cl ad ist i sc he S y ste m a t i k (Konsequent-phylogenetische Systema-
tik): Die Methoden der konsequent-phylogenetischen Systematik gehen aufW. 
IiENNIG zurück (HENNIG 1950, 1966, 1982). In der englischsprachigen Literatur 
hat sich die Bezeichnung Cladistik durchgesetzt (ELDREDGE und CRACRAFT 
1980; FUNK und BRooKS 1981; WILEY 1981). Zusammenfassungen der Metho-
dik findet man weiterhin bei SCHLEE (1971, 1981). Die cladistische Methode 
setzt die Existenz der Phylogenie ebenfalls voraus; auch müssen gewisse 
Grundelernente der Phylogenie bereits erkannt sein. Nun soll die Phylogenie 
möglichst genau und in nachprüfbarer Weise rekonstruiert werden. Dazu muß 
man für jedes einzelne Taxon prüfen, ob es Gründe für die Annahme gibt, daß 
alle Arten dieses Taxons aus einer Stammart hervorgegangen sind und daß das 
fragliche Taxon auch alle heutigen Nachkommen dieser Stammart umfaßt. Die 
erste Forderung wird auch in der evolutionären Systematik erhoben, nicht 
aber die zweite! Sind beide Bedingungen erfüllt, so ist das Taxon monophyle-
tisch (sensu IiENNIG) oder holophyletisch. Wie die evolutionäre Systematik 
unterscheidet die Cladistik davon die polyphyletischen Gruppen und versucht 
sie zu erkennen und aufzulösen. Es gibt aber noch eine weitere Möglichkeit: 
Ein Taxon kann einen Teil der Nachkommen einer Stammart umfassen und 
andere ausschließen. Eine solche Gruppe ist paraphyletisch. Paraphyletische 
Gruppen sind oft durch bestimmte Bauplan-Typen gekennzeichnet. Die evolu-
tionäre Systematik sieht solche paraphyletischen Taxa als "natürliche" Grup-
pen an. Als Beispiel seien die Reptilien genannt: Sie schließen nicht alle Nach-
kommen des Ur-Reptils ein, weil zu diesen Nachkommen auch die Vögel und 
die Säuger gehören. In einem cladistischen System kann es ein Taxon "Repti-
lia" nicht geben, da paraphyletische Gruppen nicht auftreten dürfen. Das cladi-
stische System arbeitet nämlich konsequent-phylogenetisch. Zwischen dem 
Grad morphologischer Ähnlichkeit verschiedener Arten und dem Grade ihrer 
phylogenetischen Verwandtschaft besteht aber kein festes Verhältnis; das Aus-
maß adaptiver Veränderungen nach der Spaltung phyletischer Linien ist sehr 
unterschiedlich und in der Regel auch quantitativ nicht klar faßbar. Die Vertei-
lung apomorpher Merkmale erlaubt es im Prinzip stets, zu einem als mono-
phyletisch erkannten Taxon eine Schwestergruppe zu finden, die durch minde-
stens ein anderes apomorphes Merkmal charakterisiert ist. Diese Schwester-
gruppe muß den gleichen taxonomischen Rang erhalten wie das Ausgangsta-
xon und bildet mit diesem zusammen ein Taxon höherer Ordnung. Man sucht 
nun zu diesem wiederum eine Schwestergruppe usw.; so erhält man ein konse-
quent-phylogenetisches System. Nur durch dieses Verfahren kann man phylo-
genetische Beziehungen methodisch sauber und nachprüfbar erkennen: Die 
Cladistik ist operational eindeutig. 
Ver g lei c h und Wert u n g der V e cf a h ren: Die phänetische Sy-
stematik liefert unmittelbar keine Daten zur Phylogenie. Da nie alle überhaupt 
erkennbaren Merkmale herangezogen werden können, liefern verschiedene 
phänetische Verfahren oft erheblich unterschiedliche Systeme. Ein natürliches 
System kann die phänetische Systematik ohne Vorgaben in der Praxis nicht lie-
fern. 
Jh. Ga. Naturkck. Wilrtt. \J8 (1983) 
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Evolutionäre und cladistische Systematik bemühen sich um den Nachweis 
von Homologien. die zur Klassifikation herangezogen werden. und von 
Konvergenzen. die nicht herangezogen werden dürfen. Die evolutionäre Syste-
matik beruht auf der Gesamtheit der Aussagen der Evolutionstheorie. bezieht 
also auch deren nicht quantifizierbare Aussagen ein. So spielt das Ausmaß der 
Anagenese (Ausbildung autapomorpher Merkmale) für die evolutionäre Syste-
matik eine RoUe. obwohl dieses nur bei sehr weitgehender Kenntnis des mole-
kularen Baus des Genoms mit Hilfe der Informationstheorie quantitativ zu 
erfassen wäre. Es ist dann zu fragen. wieviele autapomorphe Merkmale eines 
Taxons ausreichen. um die Gleichrangigkeit von Schwestergruppen aufzuhe-
ben. Wenn eine bestimmte Gruppe durch Synapomorphien charakterisiert ist. 
wird eine andere Gruppe oft durch einen Komplex symplesiomorpher Merk-
male gekennzeichnet. Von der Phylogenie her gesehen ist dies falsch (vgl. 
ScHLEE 1981). Die durch diese Vorgehensweisen hereinkommenden Wertun-
gen führen zu subjektiven Elementen in der evolutionären Systematik; diese ist 
also zumindest nicht völlig falsifizierbar. 
Die cladistische Systematik berücksichtigt nicht alle Merkmale. sondern nur 
so viele. wie zur Aufstellung einer eindeutigen Phylogenie notwendig sind. 
Zur Gewinnung der Stammbäume wird also weniger Information verwendet 
als in der evolutionären Systematik. Dies wird von deren Vertretern bemängelt 
(MAn 1981); es ist aber gerade der Vorteil cladistischer Verfahren. Diese sind 
unabhängig von der Richtigkeit der Aussagen über Evolutionsraten. adaptive 
Zonen und dergleichen. Ihre Aussagen zur Phylogenie hängen nur von den 
untersuchten Merkmalen ab; sie sind falsifizierbar. Allerdings erfolgt die Falsi-
fikation meist in einem eingeschränkten Sinn: Die aufgestellte Verwandt-
schaftshypothese wird zurückgewiesen. weil es zu wenige Anhaltspunkte 
dafür und viele dagegen gibt. Subjektive Ansichten werden aber im Prinzip 
ausgeschlossen. 
Probleme und Vorteile der cladistischen Systematik: 
Ein konsequent-phylogenetischer Stammbaum gibt die Phylogenie so exakt 
wie möglich wieder, er zeigt aber nicht alle Aspekte des Evolutionsvorganges 
auf. (Anzahl und Ausmaß der Autopomorphien werden nicht angegeben.) Im 
Gegensatz zu den evolutionsbiologischen Stammbäumen sind aber die enthal-
tenen Aspekte exakt wiedergegeben (HuLL 1979). Im konkreten Fall entsteht 
allerdings vielfach das Problem. wie Plesiomorphie bzw. Apomorphie der ein-
zelnen Merkmale eindeutig zu erkennen sind. Gerade bei Pflanzen treten hier 
große Schwierigkeiten auf (vgl. STEVENS 1980). Bei ihnen müssen viele einfache 
Merkmale mit potentieller Reversibilität mit herangezogen werden; deren 
Auswahl und Wertung aber ist subjektiv. Diese Merkmale sind vielfach auch 
nicht beliebig abwandelbar (z. B. gibt es nicht beliebig viele Bestäubungsmög-
lichkeiten). so daß zwangsläufig Konvergenzen und Parallelentwicklungen auf-
treten müssen. die schwer nachzuweisen sind. Infolge dieser Probleme können 
auch bei Anwendung konsequent-phylogenetischer Methoden verschiedene 
Autoren zu unterschiedlichen Systemen kommen (vgl. SCHULTZE 1981); dies ist 
aber kein Argument gegen die Methodik selbst. 
Es sei schon an dieser Stelle auf einige Fälle solcher unterschiedlicher Wenungen 
bei den Angiospermen hingewiesen. Bei den primitiven Angiospermen sind Tracheen 
Jh. Ces. Noturkdo. WUnl. 138 (1983) 
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im Holz offenbar mehrfach getrennt entstanden. Das typische tracheenführende Angio-
spermenholz ist also keine Synapomorphie der ganzen Gruppe, sondern eine mehrfache 
Para1lelevolution. Dafür spricht auch das Vorkommen von Tracheen bei verschiedenen 
Farnen. Es besteht aber darüber hinaus sogar die Möglichkeit, daß die Bildung primiti-
ver Tracheen wieder verloren gegangen sein kann (YOUNG 1981). 
Ein Angiospermen-Merkmal, das in der Regel als Synapomorphie angesehen wird, ist 
die An der Ausdifferenzierung von Siebröhren und Geleitzellen aus den Siebröhren-
mutterzellen. Bei den Austrobaileyaceae erfolgt die Bildung der Phloem-Leitelemente 
zumindest teilweise auf einem einfacheren Weg (BAILEY und SWAMY 1949). Dies bedeu-
tet entweder, daß die Austrobaileyaceae die Schwestergruppe aller anderen Angiosper-
men sind, oder aber, daß in Anpassung an eine spezielle (halbkletternde) Lebensweise 
sekundär eine Rückbildung der Phloemdifferenzierung erfolgte. Letzteres ist bei einer 
sehr alten Angiospermen-Gruppe denkbar. Man kann sich nämlich vorstellen, daß in 
einer frühen Phase der Angiospermen-Evolution das genetische Programm der Siebröh-
ren-Differenzierung noch nicht so gut durch genetische Kohäsion [wen war, so daß 
eine regressive Evolution noch eintreten konnte. Die Siebzellen-Bildung der Austrobai-
leyaceae wäre dann eine Autapomorphie. Trifft diese Auffassung zu, so sind die Austro-
baileyaceae aufgrund ihrer sonstigen Charaktere (ENDRESS 1980) eine isoliene Relikt-
gruppe primitiver Angiospermen, aber nicht Schwestergruppe aller anderen Angiosper-
men. In üblichen Darstellungen zur Systematik der Angiospermen werden diese beiden 
Argumentationsmöglichkeiten nicht sauber getrennt, und so sind auch die Angaben 
über die systematische Stellung der Austrobaileyaceae unklar. 
Aus praktischen Gründen wird man auf Bezeichnungen paraphyletischer 
Gruppen nicht verzichten können. So wird man in der Zoologie und Paläonto-
logie weiterhin von Reptilien sprechen. Allerdings dürfen die Reptilien als 
Taxon nicht auftreten, sondern müssen als künstliche Kategorie gekennzeich-
net werden. Auch in der Botanik sind deranige paraphyletische Gruppen gut 
bekannt, die als Organisationsstufen einen Namen tragen, aber keine Taxa 
sind: so z. B. die Flagellaten, die Phycomyceten, die Gymnospermen. Auch die 
Dicotylen (Magnoliatae) sind eine solche paraphyletische Gruppe. Für kurze 
typologische Beschreibungen sind alle diese Begriffe unverzichtbar; aber in 
einem System, das die Aufgabe hat, die Phylogenie möglichst genau wiederzu-
geben, können sie nicht auftreten. 
Abb. 1: Blüte von AustTObai/eya scandem. Die 
Staubblätter sind blattanig und tragen auf der 
Oberseite (ventral) die Pollensäcke. (Nach einer 
Fotografie von U. KuLL, Zeichnung: U. BXcH-
LE.) 
Jb. Ces. Natutkde. Wünt. 138 (1983) 
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Das cladistische System hat ferner den Vorteil, daß bisher unbekannte Taxa 
jederzeit nachträglich einbezogen werden können. Die Einfügung aufgrund 
ihrer Syn- und Autapomorphien ist zugleich eine Bestätigung der vorhergegan-
genen Argumentation, die zur Gliederung der Gruppe geführt hat, oder sie 
muß zur Veränderung des Systems Anlaß geben. Dasselbe gilt für die Untersu-
chung zusätzlicher Merkmale (z. B. chemischer oder molekularbiologischer) 
bei den bekannten Arten einer Gruppe. 
Mit der Aufspaltung einer Stammart in zwei T ochterarten verschwindet 
nach der dadistischen Definition die Stammart. Man kann sich vorstellen, daß 
eine Aufspaltung auch so ablaufen kann, daß eine Tochterart ein neues, auta-
pomorphes Merkmal ausbildet, die andere Tochterart aber keine Autapomor-
phie aufweist, also morphologisch die Stammart unverändert fortsetzt . In die-
sem Fall muß dennoch von einer T ochterart gesprochen werden und hört die 
Stammart definitionsgemäß auf zu existieren (vgl. ScHLEE 1971). Dies wird 
immer wieder als Mangel der cladistischen Methode angegriffen. Es handelt 
sich aber einfach um eine logische Forderung; daß sie auch von der molekula-
ren Evolutionsforschung untermauert werden kann, wurde früher schon dar-
gelegt (KuLL 1975). Auch wenn in der Praxis Probleme mit dieser Forderung 
auftreten mögen. weil dann ein sicheres Schwestergruppenverhältnis nicht fest-
gestellt werden kann. so ist sie doch für die Phylogenie in der Regel ohne grö-
ßere Bedeutung (PETEllS 1970). 
Da die cladistische Systematik vom populationsbiologischen Artbegriff aus-
geht. besteht ein Stammbaum stets aus Arten. Daher kann sie den Weg der 
Evolution theoretisch in optimaler Weise aufzeigen. Fossilien können den 
richtigen Platz im System nur erhalten. wenn ein Zusammenhang mit rezenten 
Organismen hergestellt ist. Eingeordnete Fossilien liefern Aufschlüsse über die 
Abfolge der Merkmalsentstehung in eine Gruppe und erlauben es. den Stamm-
baum zeitlich zu fixieren. Dadurch werden viele biogeographische und evolu-
tionsbiologische Überlegungen möglich. Fossilien, die aufgrund ihres Erhal-
tungszustandes nicht eingeordnet werden können, weil ihre genaue Verwandt-
schaft nicht festzustellen ist, soUten unberücksichtigt bleiben (HENNIG 1982). 
Es kommt sonst leicht zu Fehlinterpretationen. So wurden Blattreste aus der 
Unterkreide, die von primitiven Angiospermen stammen. verschiedenen 
Familien und Gattungen heutiger Angiospermen zugeordnet. Dann wurde 
daraus der irrtümliche Schluß gezogen, daß die Angiospermen schon lange vor 
der Kreidezeit entstanden sein müßten. weil in der Unterkreide schon Vertre-
ter zahlreicher Familien vorgelegen hätten. 
Ein weiteres Problem der cladistischen Systematik betrifft die Einordnung 
der Rangstufen. Man kann nicht alle Stufen. die im cladistischen System auf-
treten, einer systematischen Kategorie zuordnen, weil die Hierarchie der übli-
chen Taxa hierzu bei weitem nicht ausreicht. Es bleibt der Ausweg einer rei-
nen Zahlengliederung, wie er von HENNIG angewandt wurde. Außerdem ist 
darauf hinzuweisen, daß Zusammenfassungen, z. B. von mehr als zwei Arten 
zu einer Untergattung oder Gattung, bereits ein subjektives Element enthalten 
(Pf:rERs 1970). Dies wird bei höheren Taxa noch auffälliger_ Aus praktischen 
Gründen wird man auch von der Forderung nach gleichem taxonomischen 
Rang in der Benennung von Schwestergruppen gelegentlich abgehen müssen. 
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Das System ist dann nicht mehr konsequent-phylogenetisch, in einer Stamm-
baumdarstellung aber durchaus cladistisch. Die Aussage bezüglich der Phylo-
genie ändert sich durch verschiedene Einstufung systematischer Kategorien 
nicht. Allerdings führt eine unterschiedliche Ranggebung von Schwestergrup-
pen im System zu Verfälschungen; es muß dann also stets eine Stammbaumdar-
stellung dazu geliefert werden. Selbstv~rständlich sind nur monophyletische 
Gruppen als Taxa zulässig. Aus diesen Uberlegungen folgt, daß die Unterklas-
sen, Ordnungen (Reihen) und Familien der Angiospermen nicht jenen der ver-
schiedenen Algengruppen und auch nicht jenen der Farne entsprechen. Würde 
man konsequent-phylogenetisch vorgehen, so hätten die Angiospermen etwa 
den Rang einer Grünalgen-Familie. Aus praktischen Gründen erfolgt eine Ver-
schiebung des taxonomischen Ranges zur Stufe der Unterabteilung (Magnolio-
phytina). Wenn darauf ausdrücklich hingewiesen wird, bedeutet dies keinen 
Nachteil für das System. Auch HENNIG (1982) selbst hält Rangveränderungen 
unter Berücksichtigung des geologischen Alters der Gruppen für zulässig. 
Cladistik in der Botanik 
Die bisherige Darstellung zeigt, daß zur Erkennung und möglichst exakten 
Darstellung der Phylogenie die cladistische Methode am geeignetsten ist, wenn 
sich auch möglicherweise bei strenger Anwendung in der Praxis Probleme 
ergeben. Die cladistische Methodik hat in der zoologischen Systematik in den 
letzten beiden Jahrzehnten dementsprechend mehr und mehr Verbreitung 
gefunden. Die botanische Systematik hingegen macht bis heute nur sehr 
zögernd von ihr Gebrauch. Dies hat mehrere Gründe. 
Ein vielfach diskutiertes Problem ist die Bedeutung von Hybridarten und 
insbesondere von Allopolyploid-Bastarden für die Botanik. Sie können neue 
Arten liefern. Gut bekannte Beispiele für diese Art der Spezi at ion gibt es in 
den Gattungen Galeopsis und Delphinium. Noch komplexer liegen die Verhält-
nisse bei Pentstemon: Eine allopolyploide Bastardart ergibt durch erneute 
Bastardierung mit einem Elter eine weitere Art. In solchen Fällen ist es unmög-
lich, eine Schwestergruppe eindeutig zu identifizieren. Aus karyologischen 
Daten ist zu erschließen, daß eine ganze Anzahl von Familien und auch einzel-
ne Gattungen aus vielen Familien durch Polyploidisierung (einer Stammart) 
entstanden sein dürften (Beispiel: Magnoliaceae; vgl. GRANT 1971). Die Bildung 
von Hybridarten, die Entstehung von Tochterarten ohne Autapomorphie und 
eine denkbare multiple Artbildung (Trichotomie) führen alle zum gleichen cla-
disti~hen Schema, das nicht weiter aufgelöst werden kann.Ein Hindernis für 
die Anwendung cladistischer Methoden sind solche Vorgänge aber nicht (BRE-
MER und W ANNTORP 1978; P ARENTJ 1980). Möglicherweise sind Mehrfachver-
zweigungen (Polytomien), wie sie in cladistischen Pflanzenstammbäumen häu-
fig auftreten, also nicht immer auf aktuelle Unkenntnis zurückzuführen, son-
dern manchmal auch cladistisch nicht aufzulösen. 
Ein anderes Problem für die Anwendung cladistischer Verfahren in der Bo-
tanik beruht auf der großen Bedeutung der Progenese (einer speziellen Form 
von Neotenie, siehe unten) für die Evolution der Angiospermengruppen. So 
sind krautige Formen aus holzigen durch Progenese zustandegekommen; bei-
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spielsweise ist "Adoxa ein extrem reduzierter Sambucus". Dieser Vorgang führt 
zum Verschwinden oder zur Rückbildung von Apomorphien, so daß Unge-
nauigkeiten im System entstehen (vgl. EwIlEDGE und CRACIlAFT 1980). 
Auf die Einzelheiten der theoretischen Grundlagendiskussion braucht hier 
nicht eingegangen zu werden. In verschiedenen Arbeiten (BREMER und W ANN-
TOIlP 1978; FUNIt und STUESSY 1978; FUNIt und BllooltS 1981) wird gezeigt, daß 
pflanzengruppen einer cladistischen Analyse zugänglich sind und daß auch 
Vergleiche von Protein- und Nukleinsäurestrukturen in die cladistische Analy-
se einbezogen werden können. 
Schon erwähnt wurden die praktischen Probleme, die durch die Einfachheit 
vieler Merkmale bedingt sind. Daher sind ja Konvergenzen und Parallelevolu-
tion häufig nur schwer zu erkennen. THOIlNE (1976) weist darauf hin, daß jede 
Systematik, die sich um phylogenetische Aussagen bemüht, aus diesem Grun-
de möglichst viele Merkmale testen müsse. Nach genauer Durchsicht der Cha-
raktere verbleiben dann allerdings zumeist nur relativ wenige, die sich für die 
Systematik eignen (HUBER 1963, 19n). Im Verlauf der letzten 20 Jahre sind, 
angeregt vor allem durch die Monographie von HEGNAUER (Hl:GNAUER ab 
1962) in wachsendem Umfang chemische Daten über Sekundäre Pflanzenstof-
fe dazu gekommen, und man hat gelernt, sie immer besser als Merkmale zu 
werten (YOUNG und SElGLEll 1981; EHIlENDollFER 1983). Darauf wird unten 
noch eingegangen. Weiterhin können chorologische Daten als Entscheidungs-
hilfen herangezogen werden. Schwestergruppen zeigen oftmals Vikarianz. weil 
eine Artaufspaltung oft durch geographische Isolation erfolgt. Allerdings spielt 
gerade bei Pflanzen auch die sympatrische Artbildung (z. B. über Allopolyplo-
ide) eine Rolle. Zunächst geeignet erscheinende chorologische Daten können 
bei genauer Untersuchung ohne Aussagekraft sein, wie sich bei Nothofagus 
gezeigt hat (HuMPHJUES in FUNIt und BllooltS 1981). 
Die evolutionäre Systematik in der Botanik ist bei höheren Taxa häufig bis-
her so vorgegangen, daß man eine monophyletische Gruppe charakterisiert 
und dieser dann eine andere Gruppe ähnlicher Organisationsstufe mit 
ursprünglichen Merkmalen gegenübergestellt hat. Diese Gruppe ist aber nicht 
eine Schwestergruppe im Sinne der Cladistik, sondern eine zumeist paraphyle-
tische Gruppe, die aufgrund "allgemeiner Ähnlichkeit" und "primitiver" (also 
plesiomorpher) Merkmale zusammengefaßt wird. Viele der höheren Taxa des 
botanischen Systems sind daher nicht monophyletisch. So sind die Landpflan-
zen (Bryophyta + Tracheophyta) sehr wahrscheinlich monophyletisch, die 
ihnen gegenübergestellten Chlorophyta aber paraphyletisch; die Spermato-
phyten sind wohl monophyletisch, die Pteridophyten aber paraphyletisch; die 
Angiospermen sind monophyletisch, die Gymnospermen und auch die Cyca-
dophytina paraphyletisch. Ebenso sind die Monocotylen monophyletisch, die 
Dicotylen nicht (vgl. BREMER und WANNTOIlP 1978, 1981a, b). Eine derartige 
Klassifikation hat natürlich nur eine sehr eingeschränkte phylogenetische Aus-
sagekraft (vgl. HEvwOOD 19n). Auch bei niedrigen Taxa gibt es übrigens sol-
che paraphyletischen Gruppen: Potentil/a ist infolge der Abtrennung von 
Comarum und nagana ein paraphyletisches Genus (BREMER und WANNTOIlP 
1982). Bis vor fünf Jahren gab es nur ganz wenige Arbeiten, die in der botani-
schen Systematik cladistische Methoden anwendeten. Partiell cladistisch war 
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Abb. 2: Cladogramm (konsequent-phylogenetischer Stammbaum) der "Chlorophyta" 
und der Landpf)mzen. Vermutlich paraphyletische Gruppen sind durch Sternchen 
gekennzeichnet. (Nach BREMEIl und WANNTOIlP 1981 b, veränden.) 
die Untersuchung von jOHNSON und BRIGGS (1975) über die Proteaceae, es folg-
ten die Arbeiten von BREMER (1976, 1978), EHRENDORFER et al. (1977) sowie 
BREMER und WANNTORP (1978). In der letztgenannten Arbeit wurde auch erst-
mals versucht, die Angiospermen insgesamt cladistisch zu gliedern. PARENTI 
(1980) gab dann eine cladistische Darstellung der Phylogenie der Landpflanzen, 
die aber mit einigen Fehlern behaftet war (vgl. SMOOT et al. 1981; PARENTI 
1982). Eine bessere und Ungenauigkeiten unseres Kenntnisstandes nicht ver-
schleiernde Darstellung findet man bei BREMER und WANNTORP (1981, vgl. 
Abb.3). 
Die erwähnte Einfachheit vieler Merkmale der Angiospermen hat dazu 
gefühn, daß viele Systematiker eine cladistische Gliederung der Angiospermen 
für derzeit nicht durchführbar halten (vgl. KUBITZKI 1977). Verschiedentlich 
erscheinen aufgrund der Merkmalserfassung mehrere, manchmal sogar viele 
Lösungen für die Aufstellung der Stammbäume ähnlich gut. Zum Teil mag das 
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an einer typologischen Mehrmalserfassung liegen, zum Teil aber auch an einer 
unzureichenden Kenntnis der Synapomorphien. Man darf hier durch den 
Fongang der Forschung über die Sekundärstoffe einerseits und über Protein-
und Nukleinsäure-Strukturen andererseits eine fonlaufende Verbesserung der 
Situation erwarten. Die Aminosäuresequenzen von Proteinen können bisher 
nur mit Vorsicht für die pflanzliche Systematik eingesetzt werden. Der anhand 
zoologischer Daten geeichte Cytochrom c-Stammbaum ergab bei höheren 
Pflanzen teilweise wenig plausible Ergebnisse, ohne daß man dafür bisher 
exakt einen Grund angeben könnte. Vermutlich gibt es hier innerhalb der 
Angiospermen Parallelevolutionen (BOULTER in BlSBY et al. 1980). Diese 
Schwierigkeiten werden bei Verfügbarkeit von mehr Daten über die Sequen-
zen vieler verschiedener Proteine und Nukleinsäuren überwunden werden 
QENSEN 1980). Die Subjektivität bei der Auswahl der molekularbiologisch zu 
untersuchenden Merkmale läßt sich allerdings nicht verhindern. Wichtig ist, 
daß die Grundsätze der molekularbiologischen Stammbaum-Konstruktion der 
cladistischen Methode entsprechen. WILEY (1981) erbringt diesen Nachweis für 
die Verfahren von DAYHOFF (1969) und FITCH (1971); PATTON und AVlsE (1983) 
liefern ihn für Proteinelektrophorese-Daten. 
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Neue Verfahren der botanischen Systematik 
In der Systematik spielen außer den klassischen Methoden, die sich der mor-
phologischen, anatomischen und entwicklungsgeschichtlichen Merkmale 
bedienen, zunehmend andere Bereiche eine Rolle. Auch Überlegungen zur 
Evolutionsäkologie werden mehr und mehr einbezogen. Auf einige dieser Ver-
fahren soll hier kurz eingegangen werden, soweit sie für die weiteren Betrach-
tungen zur Evolution und Gliederung der Angiospermen - unabhängig 
davon, ob diese cladistisch oder durch klassische phylogenetische Systematik 
erfolgt - von Bedeutung sind. 
Die Ultrastrukturforschung hat vor allem durch die Untersuchung der Sieb-
röhrenplastiden einerseits und der Pollenmorphologie andererseits wichtige 
Beiträge geleistet. Zum Bau der Siebröhrenplastiden und deren Bedeutung als 
systematisches Merkmal liegen zahlreiche Arbeiten von BEHNKE vor (Zusam-
menfassungen BEHNKE 1977, 1981; ferner WALKER 1979). Man unterscheidet 
drei Hauptformen: 5-Plastiden mit Stärke, P-Plastiden mit Proteineinschlüssen 
(daneben kann auch Stärke enthalten sein) und N-Plastiden ohne Stärke und 
Protein. Grundtyp bei den Angiospermen sind die 5-Plastiden. Die P-Plasti-
den, die in verschiedenen Formen vorkommen, sind davon abgeleitet. Sie zei-
gen teils auf der Stufe von Unterfamilien, teils auf der von Familien oder Fami-
lien gruppen Synapomorphien und sind daher von großem Wert. N-Plastiden 
treten nur selten auf. 
Die Pollen morphologie ist aus der modernen palynologischen Forschung 
her gut bekannt. Skulptur, Struktur und Schichtung der Exine sind systema-
tisch wichtige Merkmale, die mit Elektronen- und Rasterelektronenmikro-
skop erfaßt werden. Manche Merkmale der Struktur und Skulptur sind eindeu-
tig apomorph; für andere ist die Apomorphie allerdings unsicher. Auch fossile 
Pollen lassen sich häufig sehr genau zuordnen. So wurde erst kürzlich nachge-
wiesen, daß die charakteristischen und unverwechselbaren Winteraceen-Pollen 
schon in der höheren Unterkreide auftreten (WALKER et al. 1983). 
Neuerdings sind auch in der botanischen Systematik verschiedentlich Parasi-
ten als HiUsmittel zur Klassifizierung der Wirtspflanzen herangezogen wor-
den. So hat SAVILE (1979) die parasitischen Pilze der Angiospermen ausgewer-
tet. Auch hier decken sich aber typologische und cladistische Argumentation 
nicht immer. Es ist nämlich möglich, daß eine monophyletische Parasitengrup-
pe bei einer Wirtsgruppe deren phylogenetische Verwandtschaft nicht wider-
spiegelt (vgl. Abb.31 bei HENNIG 1982). - Die Befunde von SAVILE sprechen 
für die Verwandtschaft der Polygonales und Plumbaginales mit den Caryo-
phyllales und für die Beziehungen der Diapensiales zu den Ericales. Die Unter-
familien der Rosaceae sind nach ihren Parasiten zu urteilen seit langer Zeit 
getrennt; sie verdienen daher durchaus Familienrang (vgl. HUBER 1963). Die 
Fagales müssen aufgrund ihrer Pilzparasiten ein hohes phylogenetisches Alter 
haben. Auf Winteraceen kommt ein sehr urtümlicher Rostpilz vor. 
Evolutionsökologische Überlegungen spielen in der modernen Evolutions-
forschung eine zunehmende Rolle (VON W AHURT 1977). Höhere Taxa besie-
deln primär stets bestimmte ökologisch definierte Lebensräume bzw. Großni-
schen (adaptive Zonen; vgl. auch HENNIG 1982, S.134f.). Dies muß so sein, 
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weil sie ja auf eine Stammart zurückzuführen sind, die in diesen Lebensraum 
eindrang. Natürlich können bei einer Radiation sekundär einzelne Arten bzw. 
Artengruppen innerhalb des höheren Taxons eine andere Lebensweise anneh-
men. So gibt es unter den Angiospermen bekanntlich Familien, deren Vertre-
ter als untergetauchte Meerespflanzen leben (z. B. Zosteraceae). Die Angiosper-
men waren infolge ihrer grundlegenden Synapomorphien, auf deren Entste-
hung noch einzugehen sein wird, den anderen Pflanzen bei der Besiedelung 
extremer (zunächst vermutlich vor allem semiarider) Standorte überlegen. Die-
se Besiedelung erforderte energieverbrauchende Anpassungen, aber die Ur-
Angiospermen entgingen dadurch weitgehend der Konkurrenz. Bei der Evolu-
tion der Landpflanzen war generell die Konkurrenz um Standorte ein entschei-
dender Faktor. Hingegen zeigen Pflanzen in der Regel keine enge Einnischung, 
wie man sie von vielen Tieren her kennt. Sie ist dort in erster Linie durch die 
Konkurrenz bezüglich der Nahrung bedingt. 
Die adaptive Radiation der Angiospermen setzte in der mittleren Kreidezeit 
ein. Die Ur-Angiospermen hatten als wichtige Synapomorphie die Tierbestäu-
bung ausgebildet. Die Koevolution mit den Insekten spielte daher für die 
Angiospermen eine wichtige Rolle. Ein konsequent-phylogenetisches System 
der Insekten kann daher auch für die Klassifizierung der Angiospermen nütz-
lich sein. Allerdings tritt hier das gleiche Problem auf wie bei den Parasiten: 
Eine monophyletische, bestäubende Insektengruppe läßt nicht ohne weiteres 
auf Monophylie der bestäubten Pflanzen schließen. Bisherige Untersuchungen 
über die Koevolution, die phylogenetisch ausgewertet wurden, ziehen oft sol-
che Überlegungen gar nicht in Betracht (z. B. RICHARD und Gufuts 1983). 
Die Evolution der Angiospermen muß mit einem Schutz der Pflanzen vor 
zu starkem Tierfraß einhergehen. Pflanzen sind ortsfest und können sich daher 
nur durch Bildung chemischer Repellents schützen, das heißt von Sekundär-
stoffen, die für Tiere schädlich, giftig oder zumindest übelschmeckend sind. 
Man ist heute der Auffassung, daß die meisten Produkte des pflanzlichen 
Sekundärstoffwecbsels Schutzstoffe der Pflanzen ("A1Ie1ochemikalien") sind. 
Die Tiere adaptieren sich im Verlaufe ihrer Evolution an die Repellents, so daß 
der Selektionsdruck bestehen bleibt und die Evolution solcher Sekundärstoffe 
immer weiter gehen muß. Die "Erfindung" einer neuen Repellent-Gruppe 
(neue Stoffk1asse) ist dabei besonders wirkungsvoll und kann zu einer neuen 
adaptiven Radiation wesentlich beitragen, bis sich die Tiere dann allmählich 
auch an diese Stoffklasse anpassen. Es kommt also zu einer Koevolution zwi-
schen pflanzlichen Sekundärstoffen und deren Verträglichkeit für Pflanzen-
fresser. Eine sehr interessante evolutionsbiologische Uberlegung hierzu hat 
CIlONQUJST (1977) angestellt. Er ordnet größeren Gruppen (teilweise Unter-
klassen) der Dicotylen bestimmte vorherrschende Klassen von Repellents zu. 
Die Magnoliidae bilden vor allem Benzylisochinolin-Alkaloide. Diese sind 
auch für die systematische Gliederung innerhalb dieser Gruppe durchaus geeig-
net. Die Gruppen der Hamamelididae, Rosidae und DilJeniidae sind durch das 
Vorherrschen von Gerbstoffen gekennzeichnet. Bei den Cornales, Dipsacales, 
Gentianales, Lamiales, Scrophulariales und einigen weiteren kleinen Gruppen 
findet man vorwiegend Iridoide. Bei den Asteraceen schließlich werden Poly-
acetylen-Verbindungen und Sesquiterpen-Lactone vorherrschend. Etwas aus 
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dem Rahmen fallen die CaryophyJJidae. Sie sind durch die Betalaine chemisch 
gut charakterisiert; ob diesen aber RepeJJent-Charakter zukommt, ist zweifel-
haft. Interessanterweise sind bei den CaryophyJJidae aber antivirale Stoffe 
("pflanzliche Interferone") von besonderer Bedeutung (CHESSIN 1983). 
Derartige evolutionsbiologische Überlegungen dürften es auch ermöglichen, 
die Daten der Chemotaxonomie besser als bisher einzusetzen und chemische 
Synapomorphien aufzufinden. Die Gefahr, ParalJelevolutionen und Konver-
genzen einzubeziehen, ist bei einfachen Sekundärstoffen ebenso groß wie bei 
einfachen morphologischen Merkmalen; gleichartige ökologische Bedingun-
gen können zu sehr ähnlichen Stoffmustern führen (HUMPHRIES und RrCHARD-
SON sowie CRONQUIST in BISBY et al. 1980). Genauere Untersuchungen inner-
halb von Gattungen und Familien haben aber verwendbare Daten geliefert 
(z. B. GOlTUEB und KUBITZu 1983). Eine Berücksichtigung auch der Biosyn-
thesewege erleichtert es, Synapomorphien und Konvergenzen zu unterschei-
den (GOMES und GOTIUEB 1980; KAPLAN und GOlTUEB 1982). Der Übergang 
zu krautiger Lebensform kann natürlich zum Verlust der Bildung mancher 
Sekundärstoffe führen. In einigen Fällen konnte immerhin gezeigt werden, daß 
die morphologische Analyse und die biochemischen Daten besser übereinstim-
men, wenn eine cladistische Gliederung erfolgt. 
Die Untersuchung der Verteilung der Alkaloide und ihrer Biosynthese bei 
Dicotylen (GOMES und GOTIUEB 1980) zeigt die deutlic~e Beziehung zur Phy-
logenie. Es ist schon aus dieser naturgemäß nur groben Ubersicht zu erkennen, 
daß die Rosidae eine paraphyletische Gruppe sind und daß die Asteridae in 
enger Verbindung zu Cornanae und Celastranae stehen müssen. Flavonoid-
strukturen und die Verteilung der Flavonoid-Muster innerhalb der Angiosper-
men ergeben ebenfalls gute Beziehungen zur Phylogenie (lliRBORNE 1977). 
Das Vorkommen von Proanthocyanidinen wird als plesiomorphes Merkmal 
für Angiospermen angesehen. Allerdings führt die beschränkte Variationsmög-
lichkeit der Ausgestaltung von Flavonoidgrundstrukturen und ihre ökologi-
sche Funktion als Farbstoffe und als Fraßschutzstoffe vermutlich öfter zu 
ParalJelentwicklungen. So ist etwa das Auftreten von Biflavonoiden mehrfach 
getrennt zustandegekommen. Leider bestehen noch erhebliche Kenntnislük-
ken bezüglich der Verbreitung vieler Sekundärmetabolite, die insbesondere 
tropische Familien betreffen. Noch geringer sind die Kenntnisse über die Bio-
synthesewege. 
Das Fehlen von Betalainen führte zum Ausschluß der Bataceae und Gyrostemonaceae 
aus der Gruppe der Caryophyllales. Das Vorkommen von Glucosinolaten bei diesen 
Familien veranlaßt manche Systematiker. sie in die Nähe der Capparales zu stellen. Nun 
ist aber die Fähigkeit zur Glucosinolatbildung sicher mehrfach parallel entwickelt wor-
den (das zeigen z. B_ die Tropaeolaceae). Bei der Biogenese bestehen Beziehungen zwi-
schen Glucosinolaten und cyanogenen Glykosiden. Die Bildung dieser Glykoside ist das 
primitivere Merkmal. das apo morphe ist die Glucosinolat-~ynthese. In allen Gruppen. 
bei denen cyanogene Glykoside vorkommen. ist also ein Ubergang zur Glucosinolat-
Bildung denkbar (vgl. GUSHENZON und MABIlY 1983). 
Das Auftreten von Benzylisochinolin-Alkaloiden bestimmter Strukturen ermöglicht 
die Einordnung der Aristolochiales in die Magnoliidae (5.1.) und die Zuordnung der Athe-
rospcrmataceae zu den LauraIes. Das Fehlen von Benzylisochinolin-Alkaloiden bei den 
JaG... N .. urkd<. Wüm 138(1983) 
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Nymphaealcs und den Winteraceae zeigt deren isolierte Stellung innerhalb der heteroge-
nen und - wie hier schon betont sei - paraphyletischen Gruppe der Magnoliidae (5.1.). 
lridoide sind bei Berücksichtigung ihrer Biosynthcsewege wertvolle Merkmale. Es ist 
ferner zu berücksichtigen. daß sie auch sekundär verlorengehen können. Iridoide zei-
gen die Polyphylie der Gruppe Asteridae. die deutliche Trennung der Polemonialcs und 
Boraginalcs einerseits und der Lamialcs andererseits und die Beziehungen der Saxifraga· 
lcs 5.1. zu den Cornalcs (GEIlSHENZON und MABn 1983). 
Weiterhin sind für die Systematik heute cytogenetische Daten von Bedeu-
tung. Mit Hilfe der Chromosomenzahlen und ihrer Variabilität in den Taxa 
sind Verwandtschaftsbcziehungen und Polyploidisierungen im Evolutionsver-
lauf zu erkennen. EHUNDOIlFt:It hat die Befunde für die Angiospermen phylo-
genetisch ausgewenet (in BEcx 1976). Danach stehen bei den Magnoliidae die 
Familien der Magnoliaceac, Himantandraccae und Degeneriaceae in engen 
Beziehungen zueinander; sie bilden die Magnoliales s.str. In entfernteren Bezie-
hungen dazu stehen die Eupomatiaccae. Deutlich getrennt sind die Winter-
aceae, bei denen wiederum die Gattung T asmannia eine Sonderstellung hat. Die-
se australische Gattung wurde früher als Sektion der Gattung Drimys gefühn, 
dann zur eigenen Gattung erhoben und sollte aufgrund der Karyologie den 
Rang einer eigenen Familie erhalten. Verschiedene Winteraceen. z. B. auch T as· 
mannia, besitzen unvollständig geschlossene Karpelle und gleichen darin Dege-
neria. Leider sind von den Winteraceen bisher nicht alle Anen zureichend 
genau beschrieben; mit einer stärkeren Aufgliederung ist wohl zu rechnen. 
Dies zeigt beispielsweise der Fall der einzigen madegassischen Winteracee. die 
zunächst als Bubbia-An beschrieben worden war. Mittlerweile wurde für sie 
die eigene Gattung Takht4ljana errichtet. welcher der Rang zumindest einer 
Unterfamilie zuerkannt wird. Da die sehr charakteristischen Winteraceen-Pol-
len neuerdings in Schichten des Aptiuml Albium von Israel gefunden worden 
sind (WALUIl et al. 1983). darf den Winteraceen ohne weiteres der Rang einer 
eigenen Reihe und Überreihe zuerkannt werden; man hätte diese dann minde-
stens in die drei Familien Winteraceae s.str., Tasmanniaceae und Takhtajana-
ceac aufzugliedern. Deren c1adistische Bearbeitung wäre natürlich dringend 
erwünscht. Eine andere karyologisch gut umgrenzte Gruppe sind die Annona-
les s.str. mit Annonaceae. Canellaccae und Myristicaccae. Davon getrennt ste-
hen die ihrerseits verknüpften Calycanthaceae und Idiospermaceae. Bei den 
Laurales ergibt sich ebenfalls eine deutliche Differenzierung, die Aufteilung 
der heterogenen Familien Monimiaccae s.1. in mehrere Familien, wie Athero-
spermataccae, Siparunaccae, Hononiaceae erscheint auch karyologisch 
berechtigt. Die Trochodendrales zeigen Beziehungen zu den Magnoliales; ein 
Anschluß der Hamamelididae an die Magnoliidae ist also berechtigt. Die Ruta-
les zeigen karyologisch ebenfalls relativ enge Beziehungen zu Magnoliidae. 
Für viele Annonales und Hamamelididae ist aus den Chromosomenzahlen 
zu erschließen, daß sie durch Polyploidisierung entstanden sind. Ganze Fami-
lien gehen offenbar auf polyploide Stammanen zurück. Dies dürfte Einfluß 
auf die Evolutionsgeschwindigkeit haben; Polyploide verändern ihre Merkma-
le im Durchschnitt langsamer. Die Anbildung erfolgt allerdings wohl vorwie-
gend durch Umorganisation im Genom, woran vor allem die repetitive DNA 
Jh. Gn. N ...... kdt. Tunt. 131 (1913) 
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beteiligt ist (ROSE und DooLfITLE 1983). Diese Umorganisation ist dann Ursa-
che der Hybrid-Unfruchtbarkeit und damit der Separation des Genpools. Nun 
sind viele der anatomischen und morphologischen Merkmale durch mehrere 
Gene bestimmt (Polygenie). Die Häufigkeit der Neubildung von Arten hat 
also unmittelbar nichts mit der morphologischen Evolutionsgeschwindigkeit 
zu tun. Daß letztere auch kein Maß für phylogenetische Verwandtschaft ist, 
wurde bereits dargelegt. An einer Auswahl von Angiospermen möglichst ver-
schiedener systematischer Stellung wurde das Interspersionsmuster, das heißt 
die Verteilung von repetitiver und single copy-DNA, untersucht (WENZEL und 
HacLEBEN 1982). Dabei ergaben sich zwei Hauptgruppen. In einer Gruppe ist 
die Gesamtmenge an DNA relativ klein und das Verhältnis von single copy- zu 
repetitiver DNA groß und ziemlich variabel. Hierzu gehören einige Magnolia-
nae und die Mehrzahl der untersuchten Dilleniidae, Rosidae, Caryophyllidae 
und Asteridae. Hingegen gehören die meisten Monocotylen und viele Ranun-
culanae zur zweiten Gruppe mit einer größeren und variableren Menge an 
DNA, so daß das Verhältnis single copy- zu repetitiver DNA klein wird und 
im Rahmen der Meßgenauigkeit viel weniger variiert. Bei der erstgenannten 
Gruppe sind mehr Evolutionsereignisse durch neue Genregulationsmuster 
hervorgerufen; daher ist auch die morphologische Evolutionsgeschwindigkeit 
relativ groß ("morphologische Evolutionisten"). In der zweiten Gruppe sind 
vielfach Genduplikationen die Ursache für weitere getrennte Evolution. Die 
morphologische Evolutionsgeschwindigkeit kann daher auch gering sein; es 
entstehen dann viele einander außerordentlich ähnliche Arten ("molekulare 
Evolutionisten"). Genau das beobachtet man bei verschiedenen Monocotylen-
Gruppen. Die klassische Gruppe der Liliaceae s.l. wird daher aufgrund neuer 
genauer Untersuchungen in eine Vielzahl von Familien aufgeteilt. 
Befunde der Paläobotanik 
Fossilfunde liefern Erkenntnisse über den Zeitraum, in dem die Angiosper-
men entstanden sind und sich ausgebreitet haben. Durch evolutionsbiologische 
Überlegungen und unter Heranziehung biogeographischer Daten kann man 
dann ein hypothetisches Bild über die Entstehung und frühe Evolution der 
Angiospermen gewinnen. Zusammen mit den Ergebnissen der Systematik, die 
- soweit möglich - cladistisch aufgearbeitet und dargestellt werden, ergibt 
sich so ein Bild über die mutmaßliche stammesgeschichtliche Entwicklung der 
Angiospermengruppen. 
Die frühe Fossilgeschichte der Angiospermen wurden von DOYLE und HIK-
KEY in BECK (1976), HICKEY und DOYLE (1977) und DOYLE (1978) unter verschie-
denen Gesichtspunkten dargestellt. Die ältesten Makrofossilien stammen aus 
der Unterkreide. Reichhaltig sind vor allem die Floren aus mehreren Schicht-
gliedern der Potomac-Group der östlichen USA. Daneben gibt es Reste aus der 
Unterkreide Ostsibiriens. Die Variationsbreite der Potomac-Blattreste zeigt, 
daß damals offenbar eine erste adaptive Radiation von Angiospermen stattge-
funden hat. Die versuchte Zuordnung der Blattfunde zu rezenten Familien ist 
sehr problematisch und phylogenetisch unsinnig. Eine Einordnung in größere, 
)h. Gn. N.rurkd.. Wünt. 08 (1983) 
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auch morphologisch einigermaßen umgrenzte Gruppen ist hingegen mit Vor-
sicht möglich. Die Potomac-Fossilien können ferner mit den auch quantitativ 
ausgewerteten Pollenfunden der gleichen Schichten parallelisiert werden. 
Eindeutige Angiospermen-Pollen gibt es von der Stufe des Barremium an aus 
England, den USA und Afrika. Diese monosulcaten Pollen werden drei ver-
schiedenen Pollen.gattungen" zugeordnet. Interessant ist insbesondere Clava· 
tipollenites aus dem Aptium; diese Form ist den Pollen der rezent~n Gattung 
Ascarina (Chloranthaceae) sehr ähnlich; eine weniger deutliche Ahnlichkeit 
besteht auch zu den Pollen von AltStrobaileya. Auf die Bedeutung des neuen 
Fundes von Winteraceen-Pollen im Aptiuml Albium wurde bereits hingewie-
sen. Die Pollenfunde aus der Unterkreide lassen sich vorwiegend den Magno-
liidae und den Monocotylen zuordnen. Dabei muß schon früh eine Differen-
zierung der Magnoliidae eingesetzt haben (MUlllll 1981). Die Beschaffenheit 
dieser Pollenkörner deutet auf Insektenbestäubung. Während die monosulca-
ten Pollen schon in der Unterkreide über die wärmeren Gebiete der Erde ver-
breitet waren, ist bei den tricolpaten Dicotylen-Pollen eine Ausbreitung zu 
erkennen. Im Aptium sind sie in Afrika und Südamerika nachzuweisen, im 
A1bium in Australien und dem südlichen Laurasia, dann wandern sie polwärts 
und treten in (heute) arktischen Regionen erstmals im Cenomanium auf (BREN-
NER in BEcK 1976). Im mittleren Cenomanium findet man die ersten Pollen, die 
eindeutig von anemogamen Angiospermen herrühren. Vom Cenomanium ab 
werden die Angiospermen-Pollen auch gegenüber jenen der Gymnospermen 
vorherrschend. Offenbar erfolgte der Übergang zur Windbestäubung in dieser 
Zeit, in der die Angiospermen zumindest regional in der Vegetation vorherr-
schend wurden. Außerdem ist ein Zusammenhang mit der Entwicklung des 
Blattfalls anzunehmen (siehe unten). Vom Turonium an können mehr und 
mehr Pollenfunde heutigen Familien zugeordnet werden. Im Turonium treten 
Pollen der Ulmaceae, Gunneraceae, Aquifoliaceae und Sapindaceae auf. 
Die Pollengattung Clavatipo/lenites verschwindet im Verlauf der Oberkreide 
in den meisten Teilen der Erde, ab Eozän ist sie nur noch in Australien und 
Neuseeland nachzuweisen. Die heutige Gattung Ascarina kommt in Neusee-
land vor. Die fortlaufende Einschränkung des Vorkommens der Pollen wird so 
gedeutet, daß hier die Entstehung einer Reliktform zu verfolgen sei (Mulllll 
1981). Jedoch ist zu bedenken, daß Clavatipollenites ein urtümlicher PoIlenty-
pus mit fehlenden apomorphen Merkmalen ist. Vom Standpunkt der Cladistik 
aus ist daher die Schlußfolgerung nicht zulässig. 
Über Funde monosulcater angiospermenartiger Pollen aus älteren Schichten 
als Kreide (ab Obertrias) ist verschiedentlich berichtet worden. Diese lassen 
sich aber nicht sicher zuordnen. Es ist möglich, daß sie von Gymnospermen 
stammen, die angiospermenähnlichen Pollen entwickelten. Wenn man 
annimmt, daß die Benettiteen mit ihren Zwitterblüten die Schwestergruppe 
der Angiospermen (gewesen) sind - wofür es einige Anhaltspunkte gibt -, so 
müssen letztere natürlich gleich alt sein, und die fraglichen Pollen könnten 
dann sehr wohl von Urangiospermen stammen. 
Gut erhaltene Fossilreste von Blüten und Früchten sind in nennenswertem 
Umfang erst ab der Oberkreide bekannt; sie besitzen einzelne primitive Merk-
Jh. Ga N ...... kdo Wünl. \)8 (\'113) 
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male und können aufgrund ihrer Apomorphien auch nur höheren Taxa zuge-
ordnet werden (DILcHER et al. 1976; TIFFNEY 1977; FRIIS und SHARBY 1982). 
Isolierte Früchte, die im Albium von Sibirien gefunden wurden ("Ranunculae-
carpus") zeigen Angiospermie. 
Wie erwähnt, führt die Schicht folge der Potomac-Group in mehreren Hori-
zonten reichlich Fossilien und läßt so die Entwicklung der frühen Angiosper-
men im Ausschnitt erkennen. Das Auftreten von Blättern mit Parallelnervatur 
wird als Hinweis auf die Entstehung erster Monocotylen angesehen (vgl. 
DAGHLIAN 1981). Diese ältesten monocotylenartigen Blätter kann man nicht 
den Alismatidae zuordnen. Die Patapsco-Flora der Potomac-Serie (wahrschein-
lich Mittel- bis Oberalbium) zeigt eine rasche Differenzierung der Pollen und 
eine Vielfalt von Blattresten verschiedener Gestalt. Durch sedimentpetrogra-
phische Untersuchungen konnten die Einbettungsbedingungen geprüft und 
Rückschlüsse auf die Herkunft der Blätter gezogen werden. Wahrscheinlich 
stammen die gefundenen Schildblätter von Sumpf- oder Wasserpflanzen her. 
Blattformen aus der Zeit Ende Albiuml Anfang Cenomanium deuten auf eine 
Evolution in Richtung auf Hamamelididae und auf Rosidae. 
Hölzer sind in der Unterkreide nur spärlich gefunden worden. Aus dem 
Aptium ist tracheenloses Dicotylen-Holz bekannt; im Oberalbium der USA 
tritt Holz mit Tracheen auf. 
Monocotyle Baumformen sind sekundär entstanden; Palmen sind von der 
höheren Oberkreide an fossil dokumentiert. Sie gehören von ihrem ersten 
Auftreten an zu den häufigen Angiospermen-Fossilien (DAGHLIAN 1981). Auch 
andere Monocotylen-Gruppen sind in der Oberkreide nachzuweisen; so gibt es 
sogenannte "Dioscorea" -Blätter und Reste von mutmaßlichen Zingiberales. 
Von der höheren Oberkreide an werden die Fossilreste der Angiospermen 
zunehmend häufiger. Im jüngeren Alttertiär beobachtet man einen deutlichen 
Formenwandel und bei verbleibenden Formen oft starke Veränderungen in 
der geographischen Verbreitung. Dies ist wohl durch einen großklimatischen 
Wandel verursacht. 
Ergebnisse: Evolution der Angiospermen 
Das Erreichen einer neuen Organisationsstufe mit besserer Anpassung an 
bestimmte Umweltfaktoren hat bei den Angiospermen in der Kreide zur adap-
tiven Radiation geführt. In ähnlicher Weise hatte im Verlauf der Evolution der 
Landpflanzen schon vorher jeweils bei Auftreten eines neuen Organisationsni-
veaus eine starke Radiation stattgefunden und sich dann der Evolutionsprozeß 
jeweils verlangsamt (STEBBINS 1974; NIKLAS et al. 1983): erstmals bei der Entste-
hung der Landpflanzen im Silur und Unterdevon, dann bei der Differenzie-
rung der Filicatae im Oberdevon und Karbon, weiterhin bei der Entstehung 
von Samenpflanzen im Jungpaläozoikum. Ort und Zeit der Entstehung der 
Angiospermen sind unklar. Sicher ist, daß die explosive Evolution aufgrund 
adaptiver Radiation erst ab der Kreide einsetzt. Wenn es vorher Angiospermen 
gegeben hat, waren sie ohne Bedeutung für die Vegetationsdecke (DELEVORYAS 
jb. Gn. Naturkdo. Wum 138 (1983) 
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1973). Die Befunde aller Teilbereiche der Systematik stehen im Einklang mit 
der Annahme einer monophyletischen Entstehung der Angiospermen. Diese 
muß spätestens Ende Jura! Anfang Kreide stattgefunden haben. Wenn die Ben-
nettitatae die Schwestergruppe der Angiospermen sind. müssen auch letztere 
allerdings erheblich früher entstanden sein. Dies bedeutet aber nicht. daß alle 
Synapomorphien der Angiospermen. durch die sie sich von ihrer Schwester-
gruppe unterscheiden. schon von Anfang an vorhanden gewesen sein müssen. 
So können etwa typische Pollenmerkmale der Angiospermen früher ausgebil-
det worden sein als bestimmte vegetative Merkmale (wie z. B. die charakteri-
stische Siebröhrendifferenzierung). 
Eine monophyletische Entstehung der Angiospermen in cladistischer Auf-
fassung ist gegeben. wenn alle Angiospermen auf einen gemeinsamen Vorfah-
ren zurückgehen. von dem keine andere Pflanzenart. die außerhalb der Angio-
spermen eingereiht wird. abstammt. Dieser gemeinsame Vorfahre muß aber 
nicht unbedingt alle Merkmale besessen haben. die wir bei rezenten Angio-
spermen als charakteristisch ansehen. Setzt man diese Definition voraus. so ist 
Monophylie der Angiospermen mit sehr hoher Wahrscheinlichkeit anzuneh-
men (vgl. FAEciU 1980). Eine polyphyletische Entstehung. wie sie hauptsäch-
lich von MaUSE (1981 und früher) vertreten wird. ist sehr unwahrschein-
lich. Auch die biochemischen Daten liefern dafür keinerlei Anhaltspunkte. 
Synapomorphien der Angiospermen sind (vgl. EHIlENDOIlFEJl 1977. 1983): die 
charakteristische Ausbildung eines Fruchtknotens (noch nicht völlig geschlos-
sen bei einigen Winteraceae und bei Degeneria). doppelte Befruchtung. sekun-
däres Endosperm. Tierbestäubung und in Zusammenhang damit die Ausbil-
dung von Pollenkitt (der auch den Gnetatae fehlt) sowie die charakteristische 
Ausdifferenzierung von Siebröhren mit Geleitzellen (nur bei Austrobaileya ent-
stehen GeieitzeUen auch unabhängig von Siebröhren). 
Als gemeinsame Stammgruppe der Angiospermen und ihrer Schwestergrup-
pe (Benettitatae/Gnetatae oder Cycadatae?) sind die Samenfarne (Pteridosper-
mae oder Lyginopteridatae) anzunehmen. Diese sind ihrerseits aber eine sehr 
heterogene. paraphyletische Gruppe. so daß mit dieser Angabe wenig ausge-
sagt ist. Innerhalb der Samenfarne sind die Caytoniales möglicherweise direkte 
Vorfahren der Angiospermen; ihre Cupula könnte zum äußeren Integument 
der Samenanlage geworden sein. Die Fiederblätter der Pteridospermen und 
Cycadeen zeigen wie jene der Farne vorwiegend Rand- und Apikalwachstum. 
Ursprüngliche Angiospermenblätter können daraus abgeleitet werden. wenn 
man eine starke Reduktion der Blattfläche. bedingt etwa durch Xeromorphie. 
annimmt. Wird nun unter günstigen klimatischen Bedingungen das Blattflä-
chenwachstum wieder verstärkt. so kann dieses durch eine andere Differenzie-
rung erfolgen: Ein starkes interkalares Wachstum tritt an die Stelle des phylo-
g~netisch älteren Randwachstums. Die Angiospermen könnten nach dieser 
Uberlegung entstanden sein als kleinblättrige. xerorr orphe Sträucher durch 
Anpassung an ein Klima mit jahreszeitlicher Dürre (STEBBINS 1974). Da unter 
solchen Bedingungen auch die Blütenmerkmale der Angiospermen einen 
hohen Selektionsvorteil hatten (siehe unten). spricht vieles für diese Annahme. 
Außerdem konnte leicht eine Isolation zustande kommen. weil die Variabilität 
der Umweltbedingungen groß war. AIs Gebiete mit jahresperiodischer Trok-
Jh. Ces. Nalluk<k. Wuttl. III (I~8)) 
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kenheit kommen in der Zeit von Jura und Unterkreide vor allem bestimmte 
Bereiche im Innern der großen Kontinentalmassen Gondwana und Laurasia 
in Frage. RAVEN und AxnROD (1974) glauben aus den Pollenfunden und den 
Makrofossilien auf das westliche oder nordwestliche Gondwana schließen zu 
können. Hingegen nahm SMITH (1973) aufgrund der Tatsache, daß die meisten 
rezenten urtümlichen Pflanzenfamilien und -gattungen im südostasiatisch-aust-
ralisch-ozeanischen Raum und dort im tropischen Berg- und Gebirgswald 
beheimatet sind, an, daß dieses Gebiet auch der Entstehungsort der Angiosper-
men sei. Jedoch ist es wahrscheinlicher, daß es sich dabei um eine museale 
Erhaltung von relativ primitiven Formen hand:.lt. Tropische Wälder sind 
(solange der Mensch nicht eingreift) sehr stabile Okosysteme, die über lange 
Zeiträume bestehen bleiben und dabei nur in ihrer Ausdehnung schwanken. 
Daher ist dort die Extinktionsrate gering, und Aldormen konnten erhalten 
bleiben. Tropische Wälder enthalten dementsprechend ein breites Spektrum 
von Angiospermenanen von sehr primitiven bis zu sehr abgeleiteten Familien. 
In einem semiariden Gebiet mit jahresperiodischer Dürre besitzen die 
Angiospermen-Merkmale beträchtliche Selektionsvorteile. Die für eine Blüten-
und Samenbildung günstige Jahreszeit ist hier relativ kurz; es besteht daher ein 
Selektionsdruck in Richtung auf raschere Entwicklung der Fortpflanzungsor-
gane, rasche Befruchtung und Embryoentwicklung. Wenn die Gametophyten 
zu wenigzelligen Gebilden reduziert sind, kann ihre ganze Entwicklung 
rascher erfolgen. Erst die doppelte Befruchtung führt zur Ausbildung des 
sekundären Endosperms, das als Nährgewebe für den Embryo dient. Dieses 
entsteht also nur, wenn tatsächlich Befruchtung eintritt, und nicht, wi~ das pri-
märe Endosperm bei den Gymnospermen, schon als vegetatives Gewebe des 
Gametophyten. Hierin liegen zwei Vorteile: Energieerspamis und zeitliche 
Abkürzung des Entwicklungsablaufs, der somit besser in eine klimatisch gün-
stige Zeit eingepaßt werden kann. Die Kombination der Tierbestäubung 
(weniger Pollen erforderlich) mit geschlossenen Karpellen (Samenanlagen sind 
dem Tier unzugänglich und vor Trockenheit besser geschützt) war ein weite-
rer wichtiger Selektionsvorteil. Durch die Tierbestäubung wird aber dennoch 
die Menge an Pollen, die durchschnittlich auf eine Narbe gelangt, gegenüber 
Windbestäubung im Allgemeinen deutlich erhöht. Somit besteht beim Wachs-
tum der Pollenschläuche eine verstärkte Konkurrenz, und daher wirkt die 
Selektion auch intensiver auf die gametophytische Entwicklungsphase (MUL-
CAHY 1979). Dies verringert die Wahrscheinlichkeit eines möglicherweise ver-
geblichen Energieaufwandes: Viele genetisch stark benachteiligte Sporophy-
ten, die sonst als Jungpflanzen zugrundegingen, entstehen gar nicht. 
Die Variationsmöglichkeiten des Fortpflanzungssystems der Angiospermen 
waren wichtig für die Ausbildung neuer Isolationsmechanismen (Spezifität der 
Bestäuber, Narbenerkennung usw.). Dies führt im Rahmen eines Koevolu-
tionsprozesses zu hohl"n Anbildungsraten. Die charakteristischen Merkmale, 
durch die heutige Angiospermenfamilien morphologisch definiert sind, betref-
fen bei der Mehrzahl der Taxa in erster Linie das Gynaeceum. In einigen 
Gruppen, so bei vielen Asteridae, bei Liliales und Orchidales, erfolgt die Festle-
gung vor allem durch Merkmale von Androeceum und Perianth (STEBBINS 
1981). Man kann daraus erschließen, daß die Differenzierung bezüglich der 
Jh. Gn. N.turkdc Wunt. \J8 (1983) 
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Samen bildung, Samenverbreitung und Bestäubung bei der Entstehung der 
Stammarten der Familien eine entscheidende Rolle gespielt hat. 
Viele der Vorgänge, die zur Verkürzung des Fortpflanzungsvorgangs von 
der Anlage fertiler Blattorgane bis zur Ausbildung des Embryos und der 
Samenruhe geführt haben, lassen sich als Neotenie beschreiben (z. B. T AItHTA-
JAN 1973, 1980). Allerdings werden unter diesem Begriff Dinge zusammenge-
faßt, die evolutionsbiologisch ganz unterschiedliche Bedeutung haben. Unter 
Neotenie s.str. versteht man eine Verzögerung der somatischen Entwicklung. 
so daß das Fortpflanzungsstadium von einer gestaltlich "juvenilen" Form 
erreicht wird. Ein solcher Vorgang kann vorteilhaft sein bei stabiler U mge-
bung und Vorherrschen von K-Selektion. Bei der Progenese hingegen wird die 
Fortpflanzungsreife rascher erreicht; es entstehen daher kleinere und kurzlebi-
ge Formen. Dies hat Vorteile, wenn r-Selektion vorherrscht und somit eine 
hohe Reproduktionsrate wichtig ist. Eine solche Progenese hat bei der Entste-
hung der Angiospermen stattgefunden. Auch von TAltHTAjAN (in BECK 1976) 
wird der von ihm als Neotenie bezeichnete Vorgang so verstanden. Die Proge-
nese wirkt sich nicht auf die reproduktive Phase aus, sondern beeinflußt auch 
Vorgänge des vegetativen Wachstums. So ist die sehr verschiedenartige Diffe-
renzierung der Sekundärholzbildung bei den Angiospermen (GOTTWALD 1977) 
am einfachsten so zu erklären, daß bei den Ur-Angiospermen das Sekundär-
wachstum nahezu, aber nicht völlig. verlorenging. Dieser progenetische Trend 
wurde bei Nymphaeales und Monocotylen fortgesetzt; bei den Dicotylen kam 
es in mehreren Entwicklungslinien getrennt zu erneuter Verstärkung der 
Sekundärholzbildung und Ausbildung von Tracheen. 
Bei den Überlegungen zum mutmaßlichen Evolutionsverlauf darf man 
nicht in den Fehler verfallen, von heutigen. besser adaptierten Formen auszu-
gehen und so den ursprünglichen Angiospermen eine nur unzureichende 
Anpassung zuzuschreiben. Zu Beginn der Angiospermen-Radiation waren die 
primitiven Angiospermen die höchstentwickelten Pflanzen und hatten somit 
nur geringe Konkurrenz. Arten mit teilweise noch ursprünglichen Merkmalen 
wurden später infolge wachsender Konkurrenz in stabilere Lebensräume abge-
drängt. Ihre Nachfahren sind Vertreter der heutigen Magnoliidae, die vorwie-
gend in der Strauch- und unteren Baumschicht der subtropischen und tropi-
schen Bergwälder vorkommen. 
Aufgrund dieser Überlegungen sollten die ursprünglichsten Angiospermen 
langsam wachsende Sträucher oder auch kleine Bäume mit kleinen. einfachen. 
wechselständigen Blättern gewesen sein. Ihr Holz besaß keine Tracheen und 
kein Holzparenchym. Die Zwitterblüten waren am Ende von Zweigen inse-
riert und vielleicht in lockeren Infloreszenzen angeordnet. Die Blütenachse 
war wohl von Anbeginn weitgehend gestaucht. die Blütenhülle undifferen-
ziert, der Pollen monocolpat. Die Samenanlagen waren laminal oder submargi-
nal angeordnet, bitegmisch und anatrop. Die Endospermbildung erfolgt 
nukleär; der Embryo besaß zwei Keimblätter (STEBBINS 1974). 
Die Rückkehr von Angiospermen in mesische Klimabedingungen führte, 
wie erwähnt, zur Vergrößerung der Blattfläche. Nun setzte wohl auch die erste 
starke Radiation ein. Die Präadaption an trockene Standorte führte vor allem 
zur Ausbreitung in entsprechenden Gebieten. Ergänzend wurden nun Tra-
Jh. Gn. N .. urkd<. Wun,. \Ja (198) 
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cheen ausgebildet, die das Wasserleitungssystem leistungsfähiger machten. Die 
vom Aptium an vorkommenden tricolpaten Pollen zeigen eine allmähliche 
Ausbreitung von Westgondwana aus. Ihre ersten Produzenten sind dort offen-
bar unter Bedingungen erneut verstärkter Aridität entstanden. Da tricolpate 
Pollen vor allem bei Ranunculidae und Hamamelididae auftreten, könnte man 
daran denken, eine adaptive Radiation in der Weise anzunehmen, daß bevor-
zugte r-Selektion zur Radiation der Ur-Ranunculidae, bevorzugte K-Selektion 
zur Radiation der Ur-Hamamelididae führte. Verschiedene Formen der Hama-
melididae gingen dann unter der Selektionswirkung der jahreszeitlichen Aridi-
tät zum periodischen Blattfall und dann auch zur Windbestäubung über. So 
bildeten sie rasch eine größere Zahl verschiedener Formen (heutige Familien) 
aus. Die Entwicklung des Blattfalls erfolgte vielleicht zuerst bei Uferpflanzen 
im kontinentalen Klima, etwa im Inneren von Gondwana. Die Evolution von 
Dürreresistenz bedeutet zugleich eine Präadaption für die folgende Entwick-
lung von Kälte- und Frostresistenz. Mit letzterer werden ganz neue Lebensräu-
me erobert; sie war daher sicher von einer starken Artbildung begleitet. 
Aus Ur-Angiospermen entstanden vermutlich im Jahreszeitenklima als 
Adaption an Sumpfstandorte die ersten Monocotylen. Sie sind nach ihren Syn-
apomorphien (Ataktostele, ein Keimblatt, Blütenbauplan) zu urteilen sehr 
wahrscheinlich eine monophyletische Gruppe. Früh kam es bei den in Sümp-
fen wachsenden Ur-Monocotylen zur weiteren adaptiven Radiation: Es ent-
standen Arten, die an längere Trockenheit angepaßt waren, wobei sich vor 
allem die Lebensform der Geophyten ausbildeten (Ur-Liliidae); Arten, die zum 
baumförmigen Wuchs übergingen (Ur-Arecidae) und solche, die sich im Sumpf 
und Wasser differenzierten (Ur-Alismatidae). 
Die Magnoliales s.l. sind, wie besprochen, früh in stabile Lebensräume einge-
wandert und dabei zum Teil zu K-Selektionisten geworden. Ihre großen Blü-
ten und Samen und die Polyploidie ganzer Familien sind Spezialisierungen, die 
damit zusammenhängen. 
Ebenso wie die Ur-Hamamelididae entstanden früh die Ur-Rosidae, vermut-
lich als strauchige Formen mit geteilten Blättern, die an frühe Sukzessionssta-
dien in gestörten oder in teilweise ariden Gebieten angepaßt waren. Viele der 
verhältnismäßig ursprünglichen heutigen Rosidae sind relative r-Selektionisten 
und haben bis heute ihre Verbreitungsschwerpunkte in solchen Gebieten. 
Formen, die man den Ur-Dilleniidae zuordnen könnte, sind schwer nachzu-
weisen. Ursprüngliche Dilleniidae haben nämlich keine sehr charakteristi-
schen Blattformen; ihre Reste bleiben daher in der Vielzahl einfacher Blattge-
stalten "versteckt". Eine innerhalb der Dilleniidae relativ ursprüngliche Fami-
lie ist die der namen gebenden Dilleniaceae. Dieses sehr wahrscheinlich para-
phyletische Taxon zeigt bei den rezenten Vertretern Anpassungen an sehr ver-
schiedene Lebensräume: Semixerophyten, extreme Xerophyten, Mesophyten 
und Pflanzen alpiner Zonen. So zeigen die Dilleniaceae modellartig die adapti-
ve Radiation einer ursprünglichen Angiospermen-Gruppe (STEBBINS 1974). 
Früh müssen auch Ur-Caryophyllidae als ökologische Spezialisten entstan-
den sein. Die Anpassung an ionenreiche Böden sowie an hohe Aridität zusam-
men mit vorwiegender r-Selektion sind ihre generellen Charakteristika. Aride 
Gebiete in Gondwana könnten der Entstehungsraum gewesen sein. Phyloge-
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Abb. 4: Frühe Evolution der Angiospermen und ihre Anpassung an verschiedene 
Lebcnsräume. (ln Anlehnung an DoY1.E und HICUY. Zeichnung U. BÄCHLL) 
netische Beziehungen können zu Ranunculidae oder zu ursprünglichen Dille-
niidae bestehen; das heißt, die Suche nach ihrer Schwestergruppe erfolgt inner-
halb dieser beiden Taxa, hat aber bisher nicht zu einem definitiven Ergebnis 
gefühn. 
Mit der Aufgliederung der Landmassen durch den Zerfall von Gondwana 
im Verlauf der Kreide und mit den großen Transgressionen in der Oberkreide 
bildeten sich einzelne Florenreiche heraus und entstanden endemische Angio-
spermen-Floren. (ScHUSTER in BECK 1976). Mit der indischen Platte sind Gond-
wana-Elemente isolien worden, nach Norden gewanden und im älteren T er-
tiär nach Laurasia gebracht worden. Da die Platte aber vorher verschiedene 
Klimazonen durchwandene, ist anzunehmen, daß die schließlich nach Laura-
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sia verfrachtete Flora schon ziemlich verarmt war. Australien war bis ins A1t-
tertiär (vor etwa 55-60 Mio. Jahren) über Antartika noch so mit Südamerika 
verbunden, daß ein Florenaustausch stattfinden konnte, während die Verbin-
dung zu Afrika schon etwas früher endete. Es ist daher nicht erstaunlich, daß 
bestimmte Pflanzengruppen in Australien und Südamerika vorkommen (z. B. 
Nothofagus; man spricht daher vom Nothofagus-Weg, der auch für die Ausbrei-
tung der Beuteltiere von Bedeutung war). Nach seiner Isolierung hat Austra-
lien die meisten tropischen Vegetationselemente verloren, aber nach der Annä-
herung an Südostasien sind seit dem Miozän von dort tropische Arten einge-
wandert. 
Die Untersuchung der Biogeographie der primitiven Magnoliidae und von 
Gymnospermen ergab, daß im Raum Südostasienl AustralieniNeukaledonien 
zwei Überlebenszentren vorliegen. Ein weiteres solches "Museum" befindet 
sich im Raum Mittel- und Südamerika. In diesen Gebieten ist die Mehrzahl der 
.. ursprünglichen- Familien zu Hause, zum Teil als Endemiten eng begrenzter 
Gebiete, so die Amborellaceae, Austrobaileyaceae, Degeneriaceae, Gomortega-
ceae, Idiospermaceae und Lactoridaceae. Andere urtümliche Familien sind 
über größere Bereiche des alten Gondwana-Kontinents verteilt; typisch zeigen 
dies die Winteraceae s.1. Bekannte Gondwana-Familien, die in Südamerika, 
Afrika, Australien und außerdem Südostasien vorkommen, sind die Proteaceae 
und die Restionaceae. Die Proteaceen lassen sich bis zurück in die Oberkreide 
nachweisen. Nach Südostasien sind sie möglicherweise über Indien gelangt. 
Die innerhalb der Familie primitivsten Vertreter trifft man im Regenwald und 
in Küstengebieten von Nordost-Australien an. Es ist aber denkbar, daß eben 
auch für die urtümlichen Proteaceae dieses Gebiet als Museum fungiert und 
nicht der Ort ihrer hauptsächlichen Entwicklung gewesen ist. In der Kreide 
war eine direkte Wanderung durch weite Teile von Gondwana noch möglich. 
Die heutigen Areale sprechen dafür, daß neben den Magnoliidae und Rosidae 
auch Hamamelididae und Dilleniidae und unter den Monocotylen die Com-
melinidae und Liliidae diesen direkten Weg genutzt haben, während den jün-
geren Asteridae nur der später noch verfügbare Weg über die kühle bis kalte 
(aber nicht vereiste) Antarktis blieb (RAVEN und AxEl.ROD 1974). Die Tren-
nung von Südamerika und Afrika führte auch zur Aufgliederung der ariden 
Bereiche dieser Kontinente, in denen sich nun Caryophyllidae getrennt wei-
terentwickelten und analoge Formen ausbildeten: in Amerika die Cactaceae als 
Stamm- und die Portulacaceae als Blatt-Sukkulenten; in Afrika die Didieraceae 
als Stamm- und die Aizoaceae als Blatt-Sukkulenten (RA YEN und AxEl.ROD 
1974). Bei Betrachtung heutiger Areale ist schließlich noch zu berücksichtigen, 
daß es in Afrika später zu einer Florenverarmung kam, so daß hier viele Taxa 
verschwanden, die in Südamerika und Australien erhalten geblieben sind. 
Ergebnisse: Systematische Gliederung der Angiospermen 
Eine systematische Gliederung der Angiospermen, welche die Phylogenie 
möglichst gut wiedergeben soll, muß cladistisch sein. Die Probleme der 
Anwendung der Cladistik in der Systematik höherer Pflanzen wurden ausführ-
lich dargelegt. Davon unberührt bleibt aber die Möglichkeit, Taxa aufzulösen, 
Jh. Ga. N .. urkde. Wiut •. \J8 (1983) 
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Abb. 5: Cladogramm der Angiospermen. 
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die aufgrund von Symplesiomorphien aufgestellt worden sind. Die Angiosper-
men-Klassifikation enthält zahlreiche solcher paraphyletischer Taxa, die für 
ein Erkennen phylogenetischer Beziehungen nachteilig sind. Daher wird hier 
der Versuch gemacht, solche Taxa aufzutrennen. Es wird ähnlich verfahren 
wie bei BREMER und WANNTORP (1978). Sie gingen von den Angaben T,uHTA-
JANS (1969) aus und übersetzten diese in ein Cladogramm. Ein derart gewonne-
nes Cladogramm ist kein konsequent-phylogenetischer Stammbaum, denn die-
ser könnte nur durch systematische Anwendung der HENNJGschen Methodik 
erhalten werden. Cladistische Stammbäume, bei denen diese Bedingung in 
erster Näherung erfüllt ist, wurden für die Caryophyllidae (HUMPHJUES und 
RICHAllDSON 1980) und für die Monocotylen (BREMER und W ANNTORP, nach 
DAHLGREN 1981) publiziert (vgl. Abb.6 und 7). 
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und WANNTOIlP 1981a.) 
Für die übrigen Dicotylen wird von den phylogenetisch orientierten Syste-
men (siehe Einleitung) ausgegangen. Die daraus gewonnenen Cladogramme 
sind also nicht c1adistisch erarbeitet. sondern es wurden nur plausible. in der 
Literatur beschriebene Synapomorphien verwendet und so verfahren, daß die 
systematische Einordnung mit möglichst vielen dieser Daten in Einklang steht, 
aber eindeutig para phyletische Gruppen nicht vorkommen. Verschiedene der 
als Einheiten heranzuziehenden Reihen und Familien sind sehr wahrscheinlich 
ihrerseits paraphyletisch. Darauf wird hingewiesen, eine weitere Aufteilung 
aber nicht unternommen. Manche der kleineren Familien oder auch Reihen 
(Ordnungen) mit unsicherer Stellung werden nicht berücksichtigt, da kein 
vollständiges System aufgestellt. sondern nur die Möglichkeit einer c1adisti-
schen Gliederung und deren Vorteile für das Erkennen der Phylogenie aufge-
zeigt werden sollen. Die Wertung der Charaktere folgt im wesentlichen TllH-
TAJAN (1980). Die ausgeprägte Heterobathmie der Merkmale bei den relativ 
ursprünglichen Taxa macht deren Analyse schwierig. Hier bleibt nur das Ver-
fahren, eine möglichst große Zahl von Merkmalen möglichst verschiedener 
Bereiche heranzuziehen, um damit Synapomorphien im Laufe der Zeit eindeu-
tig zu erkennen. Möglicherweise können für stabil erachtete Synapomorphien 
Jh. Ga. N .. urlul. Wün,. 138 (1983) 
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Abb. 7: Cladogramm der Caryophylhdac:. (Nach HUMPHJ.JES und R!CHAJ.DSON 1980, 
verändert.) 
auch verlorengehen. So ist nicht auszuschließen, daß primitives Holz mit 
bereits entwickelten Tracheen sekundär wieder tracheenlos wird (GUEoEs 
1979; YOUNG 1981). Ferner kommt es vor, daß es mehrere plesiomorphe 
Zustände eines Merkmals gibt; so werden unilakunare und trilakunare Knoten 
bei Angiospermen als vermutlich gleich ursprünglich angesehen (BECIt et al. 
1982). 
Zusammenfassende Begriffe für die neu entstehenden Taxa der cladistischen 
Gliederung werden nicht angegeben; die Rangstufe ist aus der Zahlenfolge zu 
entnehmen. Die Aufgabe der Cladistik kann es nicht sein, eine Begriffs-Uber-
flutung zu verursachen, sondern sie soll Abstammungsverhältnisse möglichst 
klar wiedergeben. Die cladistisch definierten höheren Taxa sind phänetisch oft 
Jb. Ges. N .. ..,kd<. Wunt. os (19SJ) 
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Tabelle: Übersicht über die Gruppen der Spermatophyta in cladistischer Gliederung. 
Verschiedene kleinere Gruppen. insbesondere solche unsicherer Stellung. sind weggelas-
sen. Die üblichen Namen wurden nicht verändert. der taxonomische Rang geht aus der 
Zahlenfolge hervor. Sternchen - vermutlich paraphyletische Gruppe. Taxa ohne übli-
che systematische Bezeichnung sind nur durch die Zahlenfolge gekennzeichnet. 
1 Filicatae CO?) 
2 Spermatophyta 
21 Coniferophytina 
211 Ginkgoatae 
222 Pinatae 
22 
221 Cycadatae 
222 Bennetitatae + Gnetatae 
223 Magnoliophytina 
2231 Winterales 
22311 Winteraceae 
22312 T asmanniaceae 
22313 T akhtajanaceae 
2232 
22321 Austrobaileyaceae 
22322 
223221 Laurales 
2232211 Amborellaceae 
2232212 
22322121 Trimeniaceae 
22322122 Gomortegaceae 
22322123 Atherospermataceae 
22322124 Monimiaceae· 
22322125 Lauraceae + Hernandiaceae 
22322126 Calycanthaceae + Idiospermaceae 
223222 Magnoliales 
2232221 
22322211 Degeneriaceae 
22322212 Himantandraceae 
22322213 Magnoliaceae 
2232222 Eupomatiaceae 
2232223 
22322231 Aristolochiales 
22322232 
223222321 Annonaceae 
223222322 Canellaceae 
223222323 Myristicaceae 
223223 
2232231 Lactoridaceae 
2232232 Chloranthaceae 
2232233 
22322331 Nymphaeales 
22322332 Piperales 
22323 Liliatae 
223231 
2232311 Alismatidae 
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Tab.: Forts. 
2232312 Aralcs 
2232313 T riuridalcs 
223232 Arecidae (ohne Aralcs) 
223233 
2232331 Liliidae 
2232332 
22323321 Commelinidae 
22323322 Zingiberales + Bromeliales 
2233 
22331 Uliciales 
223311 Uliciaceae 
223312 Schizandraceae 
22332 Ranunculidae 
223321 Nelumbonales 
223322 
2233221 Lardizabalaceae 
2233221 Sargentodoxaceae 
2233223 Menispermaceae 
2233224 
22332241 Papaveraceae (5.1.) 
22332242 Ranunculaceae + Bcrberidaceae 
22333 Caryophyllidae 
223331 Caryophyllales 
223332 Polygonales + Plumbaginales 
22334 
223341 Dilleni idae 
2233411 Dilleniales· 
2233412 Paeoniales 
2233413 Theales· 
2233414 
22334141 Ericales 
22334142 Ebenales 
22334143 Primulales 
2233415 
22334151 
223341511 Malvales 
223341512 
2233415121 Euphorbiales 
2233415122 Thymelaeales? 
(22334152 Rhamnales/Eleagnales?) 
2233416 
22334161 Violales· 
22334162 Bcgoniales 
22334163 Capparales 
22334164 Tamaricales 
22334165 Salicales 
223342 
2233421 T rochodendrales + Cercidiphyllales 
2233422 
22334221 Hamamelididae 
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223342211 
223342212 
2233422121 
2233422122 
223342213 
223342214 
223342215 
223342216 
22334222 
223342221 
223342222 
2233422221 
2233422222 
22334222221 
22334222222 
223342223 
2233422231 
2233422232 
2233422233 
2233422234 
223342224 
2233422241 
22334222411 
22334222412 
2233422242 
2233422243 
22334222431 
22334222432 
22334222433 
223342224331 
223342224332 
2233422244 
22334222441 
22334222442 
22334222443 
22334222444 
Tab.: Forts. 
Hamamelidales 
Casuarinales 
Fagales + Betulales 
Leitneriales 
Balanopales 
Myricales+ Juglandales 
Eucommiales+ Urticales(ev. zu 223341512?) 
(Rosidae + Asteridae) 
Proteales 
Rosales 
Podostemales 
Saxifragales" + Nepenthales 
Sapindales 
Rutales". Geraniales. Polygalales 
Myrtales 
Cunoniales" + Fabales 
Celastrales 
Santalales+ Balanophorales 
Rhamnales + Eleagnales (ev. 22334152) 
Cornales + Dipsacales 
Loasales 
Gentianales 
Lamiales + Scrophulariales 
Pittosporales" + Araliales 
Asterales 
CampanulaIes 
Solanales + Boraginales 
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viel unheitlicher als die üblichen, typologisch festgelegten. "Gesamtähnlichkei-
ten" spielen in einer cladistischen Systematik eben keinerlei Rolle. 
Schon aus den phylogenetischen Angaben von TAmTAJAN (1973, 1980) und 
CRONQU1ST (1968, 1981) geht hervor, daß zumindest die UnterkJassen Magno-
liidae und Rosidae paraphyletisch sind und die UnterkJasse Asteridae sehr 
wahrscheinlich eine polyphyletische Gruppe ist (vgl. auch BREMER und WANN-
TOIlP 1981 a, b). DAHLGllEN und THORNE haben in ihren Systemen ~:ilier auf 
Unterklassen verzichtet und als höchstes Taxon unter der Klasse die Uberord-
nungen (Überreihen) verwendet, die sie jeweils als weitgehend monophyle-
tisch ansehen. Bei allen Reihen und Familien, die vorwiegend durch Symple-
siomorphien charakterisiert sind, also durch ursprüngliche oder primitive 
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Merkmale, besteht der Verdacht auf Paraphylie. So sind sicher auch manche 
Familien der Magnoliales und Laurales para phyletisch. Wir verwenden hier 
aber die Familien der Magnoliidae bzw. die Reihen der anderen Gruppen als 
nicht weiter zu überprüfende Einheit. Verdacht auf Paraphylie besteht z. B. 
bei den Winteraceae s.1. (Winterales); von den Takhtajanoideae wird eine 
gewisse Ähnlichkeit zu den Canellaceae angegeben. Eine sicher paraphyleti-
sche Gruppe sind die Saxifragales s.1. (und ebenso die Saxifragaceae 5.1.). Dies 
wurde von HUBEJI. schon 1963 festgestellt (vgl. ferner KRACH 1977). Auch an 
den Pilzparasiten ist die Paraphylie abzulesen (SAVlll 1979). Eine Auftrennung 
in mindestens vier Gruppen: Saxifragales s.str., Escalloniales, Pittosporales und 
Cunoniales ist erforderlich. Paraphylie kann auch ohne genaue Untersuchung 
vorausgesagt werden für die Dilleniales, Theales und Violales. 
Die Piperales weisen etliche Gemeinsamkeiten mit den Monocotylen auf; 
zusammen mit den Nymphaeales werden sie als deren Schwestergruppe ange-
sehen (BuIlGEJI. 1977; DAHLGIlEN und CUFFORD 1981 a, b). Problematisch bleibt 
dabei die Stellung der Chloranthaceae (BuIlGEJI. 1977); es ist denkbar, daß es 
sich um eine isoliene Gruppe "lebender Fossilien" handelt. Sehr isolien als 
"lebende Fossilien" stehen sicher die Winteraceae s.1. (besser: Winterales; in 
einem konsequent-phyogenetischen System käme ihnen ein noch wesentlich 
höherer Rang zu!) und die Austrobaileyaceae. Letztere lassen sich weder zu 
den Laurales (THOIlNE 1974; CIlONQUIST 1981), noch ohne weiteres zu den 
Magnoliales (ENDIlESS 1980) stellen. Apomorphien sind ihr lianenaniger 
Wuchs und die gegenständige Blattstellung; ein bei Angiospermen einmaliges 
Merkmal ist die Ausbildung der Phloemelemente (siehe oben). Die Untersu-
chung von ENDIlESS (1980) zeigte, daß mehrere Merkmale zuvor nur ungenau 
beschrieben worden waren. Viele andere der "primitiven" Angiospermen sind 
ebenfalls nur unzureichend bekannt. Schon aus diesem Grunde haben also 
Überlegungen zur konsequent-phylogenetischen Gliederung dieser c1adistisch 
hochrangigen Taxa vorläufigen Charakter. 
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